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Resumen y Abstract  5 
 
Resumen 
El déficit hídrico es limitante de la productividad del cultivo de algodón. Para mitigar el efecto 
del estrés es necesario el desarrollo de variedades con tolerancia al estrés. El déficit hídrico 
afecta el estado hídrico, esto reduce la fotosíntesis y el crecimiento y desarrollo. Las plantas 
de algodón hacen frente al estrés mediante el crecimiento radical, síntesis de antioxidantes 
y osmolitos. El objetivo de este trabajo fue la caracterización fisiológica y bioquímica de 
cuatro variedades de algodón en condiciones de déficit hídrico durante la floración. Se 
evaluó el estado hídrico, intercambio de gases, pigmentos fotosintéticos, fluorescencia de 
la clorofila, acumulación de masa seca, absición de estructuras reproductivas, perdida de 
electrolitos y malondialdehido, contenido de potasio, azúcares, prolina y carotenoides. 
Además, se evaluó el rendimiento y calidad. Mediante el análisis de índices de tolerancia y 
análisis multivariado se identificaron variables altamente relacionadas con la tolerancia al 
déficit hídrico. Los datos mostraron que el déficit hídrico causó reducción del estado hídrico, 
esto genero una limitación estomática de la fotosíntesis, y reducción de la discriminación 
del carbono 13. La limitación estomática generó estrés oxidativo que fue mitigado con la 
acumulación de prolina y carotenoides. También se observó un aumento en la acumulación 
de osmolitos como potasio, azúcares y prolina. Sin embargo, no mejoró sustancialmente el 
estado hídrico. Se observó una traslocación de asimilados hacia la raíz durante el periodo 
de estrés. Después de la rehidratación en la variedad 159 una compensación del 
crecimiento radical fue observada. El déficit hídrico genero reducción del índice de área 
foliar y absición de estructuras reproductivas. Pero después de la rehidratación se observó 
una rápida recuperación del índice de área foliar y una emisión de nuevas estructuras 
reproductivas y de ramas monopodiales en 123,159 y 168. La variedad más tolerante al 
déficit hídrico fue 129 debido a su alto índice de tolerancia al estrés, dado por una alta 
acumulación de prolina, bajo malondialdehido y alto peso de cápsula. Las variedades 159 
y 168 presentaron estabilidad en el rendimiento entre plantas estresadas y bien regadas, 
este comportamiento se relacionó con el contenido de azúcares totales y la relación clorofila 
a/b. Por tanto, el diferencial en la magnitud de la expresión de moléculas protectoras fue el 
factor determinante en el nivel de tolerancia al déficit hídrico. 
 
Palabras clave:  Fotosíntesis; Antioxidantes; osmoregulación; prolina; índices de 
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The drought stress is an abiotic stress limiting the productivity of cotton crop. To mitigate the 
effect of stress is necessary, the development of varieties with stress tolerance. drought 
stress affects the hydric status, this reduces photosynthesis and growth and development. 
Cotton plants cope with stress through radical growth, synthesis of antioxidants and 
osmolytes. The aim of this work was the physiological and biochemical characterization of 
four varieties of cotton under drought stress conditions during flowering. Hydric status gas 
exchange, photosynthetic pigments, chlorophyll fluorescence, accumulation of dry mass, 
abscission of reproductive structures, electrolyte leakage and malondialdehyde, potassium 
content, sugars, proline and carotenoids were evaluated. In addition, yield and quality were 
evaluated. Through of the analysis of tolerance indices and multivariate analysis, variables 
highly related to drought stress tolerance are identified. The data’s shows that affect the 
drought stress cause the reduction of the hydric status, this generates a stomatic limitation 
of photosynthesis, and the reduction of carbon discrimination 13. The drought stress 
generates oxidative stress that is mitigated with the accumulation of proline and carotenoids. 
An increase in the accumulation of osmolytes such as potassium, sugars and proline were 
also increased. However, the water status did not improve. It is a translocation of assimilates 
to the root during the period of stress. After rehydration in variety 159 compensation for 
radical growth was observed. The drought stress generated a reduction in the leaf area 
index and the abscission of reproductive structures. After rehydration there was a rapid 
recovery of the leaf area index and an emission of new reproductive structures and 
monopodial branches in 123,159 and 168. The variety most tolerant to drought stress was 
129 due to its high stress tolerance index, given by a high accumulation of proline, low 
malondialdehyde and high capsule weight. Varieties 159 and 168 characteristics yield 
stability between stressed and well-watered plants, this behavior was related to the total 
sugar content and the chlorophyll a / b ratio. 
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El déficit hídrico en los cultivos es el estrés abiótico más limitante de la producción agrícola 
a nivel mundial (Boyer, 1995). Este es generado por efecto de la variabilidad climática, que 
está influenciada por el paso de la zona de confluencia intertropical o generadas por los 
eventos ENSO (IDEAM, 2009; Trenberth et al., 2014). Además, también se puede presentar 
por acción del cambio climático, que según el IPCC (2014), eventos como olas de calor, se 
van a presentar con mayor frecuencia y magnitud, que, según modelos de simulación, 
generará en muchas regiones secas de latitud media y subtropicales una reducción de la 
precipitación media que puede estar entre un 10 y 30% en el periodo de años 2005-2100. 
Estas variaciones en la precipitación afectan procesos fisiológicos de las plantas, lo que 
produce una reducción considerable en el potencial productivo de los cultivos (Boyer, 1995; 
Orozco et al., 2012). 
 
Debido a la sensibilidad de las plantas al déficit hídrico, estas tienen como mecanismos 
para tolerar el déficit hídrico, el escape, la evitación y la tolerancia (Fang and Xiong, 2015). 
Estas respuestas se dividen en fisiológicas, bioquímicas y moleculares (Moreno, 2009). 
 
El escape al déficit hídrico se define como un cambio en el ciclo de vida de la planta que le 
permite no estar presente cuando se dé el estrés, este mecanismo se manifiesta en plantas 
anuales, que crecen en zonas con déficit hídrico muy prolongados y severos, por lo que 
estas plantas tienen un rápido crecimiento y floración; la evitación al déficit hídrico se 
presenta en plantas anuales, bianuales y perennes, que crecen en zonas con DH 
transitorios, en respuesta a esto las plantas incrementan su uso eficiente del agua, 
disminuyen la conductancia estomática  y aumentan la relación de biomasa de raíz/parte 
aérea, todo esto con el objetivo de disminuir la pérdida de agua; la tolerancia al déficit 
hídrico se da en plantas bianuales y perennes, el DH es censado por la planta pero esta 
logra sobrevivir debido a un aumento de osmolitos, activación de sistema antioxidante y 
crecimiento de raíz (Saranga et al.,2009; Kooyers 2015). El comprender los efectos y 
respuestas que tiene la planta para superar el déficit hídrico, es fundamental para la 
formulación de prácticas de manejo para mitigar este estrés, o la obtención de variedades 





El algodón (Gossypium hirsutum L.), es el cultivo líder a nivel mundial, en producción de 
fibra, con 46988046 toneladas en el año 2014 (FAOSTAT, s.f.). Uno de los factores 
limitantes de la producción en las zonas algodoneras, es la cantidad y distribución del agua, 
que puede generar déficit hídrico (Rojas, 1985). Las plantas de algodón se consideran 
tolerantes a estreses de tipo abiótico, por soportar más las condiciones adversas, que otras 
plantas de importancia económica (Ullah et al., 2017). Sin embargo, cuando estas se 
someten a ambientes extremos, el crecimiento, productividad y calidad se ven disminuidos 
(Parida et al., 2007).  
 
En Colombia la mayoría de las zonas algodoneras el déficit hídrico es un factor limitante de 
la producción (Rojas, 1985). En las regiones productoras de algodón el déficit hídrico se 
presenta con frecuencia cuando los cultivos se encuentran en la fase reproductiva (Wang 
et al., 2016). Esta se considera la fase más susceptible al déficit hídrico, dado que el 
rendimiento se reduce en forma significativa, en comparación con la fase vegetativa y de 
maduración (Loka and Oosterhuis, 2012). Dado que esta fase es la de mayor requerimiento 
hídrico y es donde se produce la formación de la fibra; este proceso requiere grandes 
cantidades de agua para el movimiento de fotoasimilados (Murillo, 2001). Según Wang et 
al (2016), el déficit hídrico ocurre con frecuencia, cuando los cultivos se encuentran en la 
fase reproductiva, generando una reducción en el rendimiento que puede alcanzar hasta 
un 58% cuando se presenta un DH severo con 40% de humedad volumétrica de capacidad 
de campo, además de afectar el crecimiento y la calidad de fibra del algodón en parámetros 
como la resistencia, micronaire y longitud (Parida et al., 2007). Lo anterior es generado por 
una reducción de la conductancia estomática, lo que disminuye la tasa de fotosíntesis neta 
(Chastain et al., 2016). Debido a lo anterior, se reduce el crecimiento (acumulación de masa 
seca y reducción del área foliar) y el desarrollo, por una mayor abscisión de estructuras 
reproductivas (Pettigrew, 2004; Patil et al., 2013; Wang et al., 2016).  
 
Sin embargo, este efecto del déficit hídrico sobre el rendimiento puede disminuirse con 
variedades tolerantes o prácticas de manejo agronómico, para lo cual es necesario realizar 
una caracterización de los efectos y las respuestas fisiológicas al déficit hídrico (Chaves 
and Oliveira, 2004). Por ejemplo, en Israel se obtuvieron variedades que solo reducen su 
rendimiento un 8% en un escenario de déficit hídrico usando como marcadores de selección 
la discriminación del carbono 13, osmoregulación y contenido de clorofila (Levi et al., 2009).  
Mientras que en la India se han caracterizado variedades que mantienen un potencial 
hídrico alto y fotosíntesis durante el déficit hídrico, con reducción en el rendimiento de un 






En Colombia, no se han caracterizado variedades con tolerancia a déficit hídrico, sin 
embargo en el programa de mejoramiento genético de AGROSAVIA, se han identificado 
tres variedades con buen rendimiento en pruebas regionales en zonas con déficit hídrico 
frecuentes, pero aún no se conocen el nivel de tolerancia ni las respuestas a nivel fisiológico 
y bioquímico de estas variedades al déficit hídrico, lo que es de gran importancia para la 
reactivación del cultivo y el aumento en la productividad en departamentos como Cesar, 
Huila, La Guajira y Tolima, donde el déficit hídrico es limitante en la producción. Además, 
no se han identificado variables que puedan ser utilizadas como marcadores de selección 
en programas de mejoramiento, lo que disminuiría los tiempos de obtención de variedades 
con tolerancia a déficit hídrico y aumentaría la oferta de variedades de algodón para el país 
en el mediano plazo. Este proyecto responde a una demanda del gremio de productores de 
algodón en Colombia, quienes han priorizado en investigación, “el desarrollo de variedades 
introducidas adaptadas a las condiciones agroecológicas regionales y mejoramiento de 
variedades nacionales con tecnología de punta” (Siembra, n.d). 
 
Objetivo general  
Caracterizar la respuesta fisiológica y bioquímica en cuatro variedades de algodón                         
(G. hirsutum L.) en condiciones de déficit hídrico.  
Objetivos específicos: 
● Determinar parámetros fisiológicos en cuatro variedades de algodón en condiciones de 
déficit hídrico. 
● Determinar parámetros bioquímicos en cuatro variedades de algodón en condiciones de 
déficit hídrico. 
● Estimar el efecto del déficit hídrico en el rendimiento y la calidad de fibra, en cuatro 
variedades de algodón en condiciones de déficit hídrico. 
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El déficit hídrico es un limitante de la producción de algodón a nivel mundial, este cultivo es 
sensible a déficit moderado y severo, dado que generan reducciones en la tasa de 
fotosíntesis, lo que conlleva a disminuciones en el crecimiento, desarrollo, tolerancia a 
insectos plaga, rendimiento y calidad de la fibra. Sin embargo, la planta de algodón presenta 
mecanismos fisiológicos, bioquímicos y moleculares para tolerar el déficit hídrico, entre 
estos están: el aumento del crecimiento de la raíz, cambios en las características del xilema, 
incremento de la resistencia de la capa límite a la transpiración, disminución en la 
discriminación del isotopo del carbono 13, aumento de la concentración de osmolitos 
compatibles y de la actividad antioxidante. Estos mecanismos se pueden obtener con el 
uso de materiales genéticos que presenten tolerancia, sin embargo, para el desarrollo y uso 
de estos variedades, se debe tener en cuenta el ideotipo de planta, dado que su tolerancia 
es diferente según la intensidad del estrés y el momento fenológico en el que se presenta. 
En esta revisión, se abordarán de forma detallada los efectos y mecanismos de tolerancia 
al déficit hídrico mencionados anteriormente; y como este efecto negativo se puede mitigar 
con mejoramiento genético.  
Palabras clave 
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Uno de los principales retos de la agricultura del sigo XXI es garantizar la seguridad 
alimentaria para una población humana que se incrementa día tras día (Dar et al., 2017). El 
estrés abiótico generado por déficit hídrico, salinidad, altas o bajas temperaturas, déficit o 
exceso de nutrientes, metales pesados y polución, pueden afectar las plantas de forma 
individual o en conjunto, causando en las plantas alteraciones en el metabolismo lo que 
produce un efecto negativo sobre el crecimiento, desarrollo y productividad de los cultivos 
(Madhava,2006). Por tanto, el estrés abiótico se considera una limitante para garantizar la 
seguridad alimentaria. Razón por la cual es necesario entender las respuestas de las 
plantas al estrés con el objetivo de usarlas para dar soluciones sustentables, que permitan 
alcanzar una buena productividad en condiciones desfavorables (Chaves and Oliveira, 
2004; Basu and Rabara, 2017). 
 
El estrés abiótico más frecuente es por el déficit hídrico (DH), es el más frecuente, siendo 
una condición donde la planta recibe menos agua de la requerida para su supervivencia o 
para alcanzar una buena productividad, el DH se genera por una baja e irregular distribución 
de la precipitación, dando como resultados periodos intermitentes de DH y de rehidratación 
(Zahoor et al., 2017). El periodo de DH limita la capacidad fotosintética de las plantas, 
afectando de forma considerable el rendimiento de los cultivos (Wani et al., 2017; Zahoor 
et al., 2017). 
 
Debido a la sensibilidad de las plantas al DH, estas tienen como mecanismo para tolerar el 
DH, el escape, la evitación y la tolerancia (Fang and Xiong, 2015). Estas son respuestas 
que se dan nivel morfológico, fisiológico, bioquímico y molecular (Pandey and Shukla, 
2015). El comprender los efectos y respuestas que tiene la planta para superar el DH, es 
fundamental para la formulación de prácticas de manejo que mitiguen este estrés, o la 
obtención de variedades tolerantes (Chaves and Oliveira, 2004). 
 
El algodón (Gossypium hirsutum L.), es el cultivo líder a nivel mundial, en producción de 
fibra (FAOSTAT, s.f.). Este cultivo tiene como limitante de la producción la cantidad y 
distribución de la precipitación, que en algunos casos puede ocasionar déficit hídrico en las 
zonas productoras (Rojas, 1985). Históricamente se ha considerado a la planta de algodón 
como tolerante a estreses de tipo abiótico, pues sobrelleva mejor las condiciones adversas, 
en comparación con otras plantas de importancia económica (Ullah et al., 2017). Sin 
embargo, cuando estas se someten a ambientes extremos, el crecimiento, productividad y 
calidad se ven disminuidos (Parida et al., 2007). El algodón era una planta considerada 
xerofítica que, a través del mejoramiento genético en busca de incrementar el rendimiento, 
fue transformada en mesofítica, razón por la cual se considera susceptible al DH. 
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Debido a la importancia que tiene el cultivo del algodón y la relevancia que tiene el déficit 
hídrico como un factor limitante en su productividad, en esta revisión se ha compilado los 
efectos que genera el déficit hídrico en el crecimiento, desarrollo, rendimiento, calidad de 
fibra y susceptibilidad a insectos plaga; además de las respuestas fisiológicas y bioquímicas 
que tiene el algodón para tolerar el déficit hídrico y como estas se pueden usar para mitigar 
el efecto negativo del DH por medio del mejoramiento genético. 
 
Efectos del déficit hídrico en plantas de algodón  
Efecto del déficit hídrico en la fotosíntesis  
La fotosíntesis neta (A) en condiciones de déficit hídrico, se ve limitada por efectos 
estomáticos y no estomáticos (Chastain et al., 2016). Los efectos estomáticos se dan por 
la reducción del intercambio de gases, dado el cierre estomático, que es regulado en forma 
positiva por el ácido abscísico, que es sintetizado en la raíz y transportado a la hoja (Cruz 
de Carvalho, 2008), con el fin de disminuir la transpiración, este se considera un mecanismo 
de evitación a DH (Ludlow, 1989). Los efectos no estomáticos, son causados por daños a 
nivel de fotosistema II (PSII), en algodón se han reportado efectos negativos de déficit 
hídrico, en la tasa de transporte de electrones y la eficiencia fotoquímica del fotosistema II 
(Pettigrew, 2004). Los dos tipos de limitaciones se pueden diferenciar por la concentración 
de carbono intracelular, que es alta en condiciones de limitaciones no estomáticas y es baja 
cuando la limitación es estomática (Ennahli and Earl, 2005).  
 
• Limitaciones estomáticas  
Las limitaciones estomáticas se generan por la reducción del sustrato CO2 debido al cierre 
estomático que la planta hace para evitar la pérdida de agua, disminuyendo la fijación del 
CO2, esto hace que la enzima Rubisco fije O2 en el proceso de fotorrespiración (Ennahli and 
Earl, 2005; Saleem et al., 2016). En plantas de algodón se encontró, que cuando se 
encuentran en DH moderado, es decir cuando el potencial hídrico (Ψw) es de -1.1 MPa, se 
presenta una reducción de la A en un 17% por efecto de una baja conductancia estomática 
(gs) y no por reducción de la máxima eficiencia fotoquímica del PSII (Fv/Fm) (Chastain et 
al., 2016). Luo et al., (2016), observaron que la fotosíntesis disminuyo en condiciones de 
DH moderado y severo, es decir con 55-50% y 45-40% de humedad de capacidad de campo 
respectivamente, en los estados fenológicos: inicio de floración, máxima floración, llenado 
de cápsulas e inicio de apertura de cápsula. Siendo rápida la recuperación de la actividad 
fotosintética, en las plantas sometidas a estrés moderado, debido a que allí se tenían 
limitaciones de tipo estomático, mientras en plantas sometidas a estrés severo, la 
capacidad de recuperación se vio limitada por un posible daño irreversible en PSII. Esto es 
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similar a lo descrito por Yi et al., (2016), que afirman que la capacidad de recuperación de 
A en plantas de algodón es reversible cuando la disminución se da por efectos estomáticos. 
En otras plantas como el frijol, se encontró que la capacidad de recuperación de los niveles 
óptimos de A luego de déficit hídrico cambia de acuerdo con la variedad (Zlatev, 2013). 
 
• Limitaciones no estomáticas  
Estas son atribuidas a los procesos de fotooxidación y desacople del PSII. La fotooxidación 
se da por la acumulación de especies reactivas de oxígeno (ROS) que oxidan membranas 
lipídicas (Aranjuelo et al., 2008). Estos son producidos normalmente en muchos procesos 
metabólicos, pero en condiciones de DH su producción se atribuye al cierre estomático que 
limitan el ingreso de CO2 al ciclo de Calvin, lo que limita la regeneración del aceptor de 
electrones NADP+, por lo que el O2 en la fase fotoquímica sería un aceptor de electrones, 
lo que genera una alta acumulación del radical O2- (Raja et al., 2017). En cuanto al 
desacople de PSII que se considera un mecanismo de fotoprotección para mantener en 
estado funcional el PSII, este se da por la degradación de la proteína D1 (Batra et al., 2014).  
 
Lo anterior genera en plantas de algodón una reducción en la tasa de transporte de 
electrones y la eficiencia cuántica de PSII (Pettigrew, 2004). La disminución en la tasa de 
transporte de electrones está dada por una reducción del pool de plastoquinonas o una 
inhibición de la reoxidación de la quinona (Strauss et al., 2006). La disminución en eficiencia 
cuántica de PSII se observó en algodón en hojas (69 % a 59 %) y brácteas (38 % a 33 %) 
lo que se atribuyó a fotoinhibición (Zhang et al., 2016).  Otra variable para estimar daño en 
PSII es Fv/Fm, esta es un indicador de la actividad fotoquímica del aparato fotosintético 
(Goltsev et al., 2016). En plantas en condiciones normales Fv/Fm tiene un valor de 0.83, 
que se puede ver disminuido por efecto de algún estrés, como déficit hídrico y alta 
temperatura, y por lo general está asociado a fotoinhibición o degradación de la proteína 
D1, resultado de la inactivación de los centros de reacción de PSII (Goltsev et al., 2016). 
Algunos autores reportan que Fv/Fm no se ve afectada en condiciones de déficit hídrico 
(Massacci et al., 2008; Liu et al., 2014), mientras que Sekmen et al (2014), encontraron que 
variedades susceptibles esta variable disminuye en un 3.5 % en condiciones de déficit 
hídrico. 
 
Yi et al (2016), encontraron una reducción de la eficiencia cuántica actual del PSII en hojas 
adaptadas a la luz en aproximadamente un 12 % en plantas de G. herbaceum L. sometidas 
a déficit hídrico severo, y esta alcanza sus niveles normales siete días después de la 
rehidratación. Esta variable al ser indicadora de estrés puede ser usada como variable de 
selección de variedades tolerantes, si se encuentra previamente una alta correlación entre 
ésta y el rendimiento, la eficiencia cuántica actual del PSII es útil en programas de 
mejoramiento genético porque permite encontrar variedades tolerantes al déficit hídrico en 
etapas tempranas de su ciclo fenológico (Longenberger et al., 2009). 
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Los efectos no estomáticos, también se pueden dar por limitaciones bioquímicas, tal como 
la reducción de la velocidad de carboxilación de la Rubisco o en la capacidad de 
regeneración de la 1,5 ribulosa bifosfato, en variedades tolerantes al déficit hídrico, exhiben 
un aumento de estos dos parámetros cuando se encuentran con DH; estos se consideran 
tolerantes al déficit hídrico, pues solo presentan reducción en la fotosíntesis por efectos 
estomáticos (Levi et al., 2009). 
 
Efecto del déficit hídrico en el crecimiento y desarrollo 
El déficit hídrico afecta el crecimiento de plantas de algodón en variables como: altura de 
planta, número de nudos por planta, índice de área foliar (IAF), peso foliar específico, índice 
de cosecha, posición de fructificación, abscisión de cápsulas y en la fenología de la planta 
(Pettigrew, 2004; Patil et al., 2013;Wang et al., 2016a). La altura de la planta de algodón en 
déficit hídrico se disminuye en un 16 % (Pettigrew,2004), Sin embargo, Patil et al (2013) 
afirma que esto depende de la variedad, ellos encontraron variedades que disminuyen su 
altura de planta hasta en 14 %, mientras que otros solo en un 2 %. Otra variable que se 
afecta por el déficit hídrico es el IAF, que se reduce en un 32 % (Pettigrew, 2004). Esto 
ocurre como un mecanismo de evitación al déficit hídrico de las plantas, para reducir la 
transpiración (Ruiz et al., 1997). La posición de fructificación es una variable que cambia 
por efecto de DH, Wang et al., (2016a) encontraron que a medida que se incrementa el 
déficit hídrico, decrece el número de cápsulas en la posición uno y dos, además si el déficit 
hídrico es severo, no se presentan cápsulas en la posición tres; esto es explicado por la 
abscisión de cápsulas en las ramas reproductivas (1:4,1:8,>9) es un 14 %,18 % y 11 % 
mayor en déficit hídrico severo, en comparación a las plantas control. En cuanto a la 
fenología de la planta, el DH disminuye el ciclo de vida de la planta de algodón, por lo que 
los días al 50 % de formación de botones florales, 50 % de floración y 50 % de apertura de 
cápsulas, se ven disminuidos en 5.49, 3.75 y 1.10 días respectivamente; sin embargo, se 
observa que esto no aplica para todas las variedades, pues los cultivares que se consideran 
tolerantes no se ven afectados en su fenología (Patil et al., 2013). 
 
• Efecto del déficit hídrico en rendimiento y calidad de fibra 
En plantas de algodón, Wang et al (2016a) reportan que el déficit hídrico durante la fase de 
llenado de cápsulas reduce el rendimiento de algodón fibra en un 31 % a 35 % y 52 % a          
58 %, cuando la humedad volumétrica del suelo es de un 60 % y 45 % respectivamente, en 
comparación con condiciones sin déficit hídrico; esto se atribuye a una menor cantidad de 
cápsulas abiertas por planta y una reducción en el peso de estas. Patil et al., (2013) 
observaron que la disminución del rendimiento en déficit hídrico no es la misma para todos 
las variedades que allí encontraron que la variedad BS-279, registró un rendimiento de 
1750.1 kg ha-1 en condiciones de buena irrigación, mientras que en déficit hídrico obtuvo un 
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rendimiento 1526.7 kg ha-1, atribuyendo este comportamiento a la capacidad de esta planta 
de mantener un alto potencial hídrico y fotosíntesis durante la condición de déficit hídrico. 
Wang et al (2016a) afirman que existe una correlación positiva, entre el potencial hídrico y 
los parámetros de calidad de fibra longitud y resistencia, cuando el potencial hídrico es 
menor de -2.5 MPa la longitud de la fibra es menor a 26 mm y la resistencia es menor a 27 
g tex-1, mientras que el micronaire se incrementa con el DH, pero se disminuye cuando se 
combina déficit hídrico y alta temperatura. 
 
Con base en el rendimiento expresado en algodón semilla, en condiciones de déficit hídrico 
y sin déficit hídrico, se pueden identificar variedades de algodón con tolerancia a déficit 
hídrico, Singh et al (2016a), evaluó la eficacia de ocho índices, para identificar variedades 
tolerantes a déficit hídrico o susceptibles, allí encontró que los índices más eficientes para 
estas identificaciones son: el índice de tolerancia al estrés, la productividad media y la media 
geométrica de la productividad. 
 
Efecto del déficit hídrico en susceptibilidad a insectos plaga 
El uso de variedades de algodón transgénico que expresan proteínas Cry, que son 
derivadas de la bacteria Bacillus thuringiensis, actúan como insecticida sobre insectos de 
la familia Lepidoptera, que son de muy difícil control por métodos convencionales, estas 
variedades han sido ampliamente adoptadas en todo el mundo, pues dan beneficios 
económicos y ambientales a los agricultores (Head and Dennehy, 2010). Sin embargo, 
cuando estas plantas se someten a déficit hídrico, reducen la concentración de las proteínas 
Cry1ac y Cry2ab en un 41 % y 34 %, a las 72 horas después de iniciado el déficit hídrico, 
estas vuelven a su concentración normal después de rehidratar las plantas (Parimala and 
Muthuchelian, 2010). Esto se puede atribuir a una degradación de proteínas para translocar 
nitrógeno, para ser usado en procesos de crecimiento (Chen et al., 2005).  
 
Showler and Moran, (2003) encontraron que, en plantas de algodón sometidas a déficit 
hídrico, Spodoptera exigua Hübner. aumentó su ovoposición en un 122 %, esto se genera 
dado que las plantas estresadas acumularon un 84 % más aminoácidos libres, un 100% 
más proteínas solubles y un 150 % más de azucares solubles, sin embargo, las larvas del 
tercer instar no presentaron preferencia por las hojas estresadas, pero se encontró que el 
consumo de área foliar fue mayor en las plantas estresadas, posiblemente para aumentar 
el consumo de agua.  
 
Por lo tanto, se espera que, en condiciones de déficit hídrico, las plantas de algodón 
transgénico sean más susceptibles a insectos defoliadores, debido a la disminución en la 
concentración de las proteínas Cry y al aumento en la concentración de aminoácidos, 
proteínas y azúcares. 
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Respuestas al déficit hídrico en algodón 
Modificaciones en raíz 
En plantas de algodón sometidas a déficit hídrico, se ha observado que la longitud total de 
la raíz por volumen de suelo aumenta en las capas inferiores del suelo, con el fin de 
absorber agua a mayor profundidad, esta variable está altamente correlacionada con el 
rendimiento (Zhao et al., 2010). Igualmente se ha reportado que la respuesta para esta 
variable en DH es diferente dependiendo de la variedad (Kennedy et al., 1987). Otra 
respuesta de plantas de algodón al déficit hídrico es la elongación de la raíz primaria aún 
en un potencial hídrico muy bajo (-1.5 MPa) mientras que el crecimiento de la parte aérea 
se detiene (Sharp et al., 2004). La relación biomasa de raíz/parte aérea en condiciones de 
déficit hídrico se incrementa (Malik et al., 1979). Estas modificaciones en plantas de algodón 
resultan beneficiosas al mantener un suministro de agua hacia la parte aérea, cuando el 
potencial hídrico es bajo (Snider and Oosterhuis, 2015). 
 
Modificaciones foliares 
Las plantas sometidas a estrés abiótico realizan cambios en la morfología de las hojas, para 
aclimatarse a estas condiciones (Siso´ et al., 2001; Pandey and Nagar, 2002). Según 
Kirkham (2005) las hojas poseen tres resistencias a la transpiración, que son la resistencia 
estomática, que depende de la densidad estomática, su geometría y grado de apertura; la 
resistencia cuticular, que depende de las características de la cutícula cómo la 
concentración de sustancias hidrofóbicas; y la resistencia de la capa límite, esta puede estar 
formada en parte por tricomas, de los que se ha observado un aumento de estos en las 
hojas cuando el déficit hídrico aumenta (Ehleringer, 1980). 
 
Campbell and Norman (1978), afirman que los tricomas son un obstáculo al movimiento de 
aire, rompiendo el gradiente de vapor de agua entre los espacios intercelulares de la hoja 
y la atmosfera. Debido a esto se aumenta la resistencia de la capa límite, generando una 
reducción de la transpiración (Rodriguez et al., 1984). 
 
Según Huttunen et al (2010), la presencia y densidad de estos tricomas dependen de la 
variedad y también pueden tener un efecto negativo en la fotosíntesis, pues reduce la 
absorción de radiación solar; del mismo modo se reduce la temperatura de la hoja. 
González et al., (2008), observaron en plantas de Madia sativa M. sometidas a déficit hídrico 
y defoliación por insectos, que la producción de tricomas no glandulares, se dan únicamente 
en DH. Sin embargo, Galmés et al (2007), encontraron que la presencia de tricomas en 
Digitalis minor L. genera una protección del aparato fotoquímico, pero no encontró una 
relación con una baja pérdida de agua por las hojas. Esto según Werker (2000), puede 
deberse a que la función de los tricomas depende de su tipo y forma.  
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En plantas de algodón se presentan tricomas en la zona abaxial de la hoja y en los tallos, 
además se ha encontrado que existen diferencias en la densidad de tricomas entre los 
cultivares (Bourland and Hornbeck, 2007). Los tricomas en algodón han sido relacionados 
con resistencia o susceptibilidad a insectos plaga (Hornbeck and Bourland, 2007). Además, 
se han asociado con disminución de la transpiración y la reducción de la temperatura foliar 
(Maiti et al., 2011), debido a esto se cree que estos puedan estar relacionados con 
tolerancia al déficit hídrico.  
 
Modificaciones bioquímicas  
• Ajuste osmótico 
Según Wang et al (2016c), un mecanismo de las plantas para tolerar el déficit hídrico es 
mantener el suministro de agua hacia las células mediante el ajuste osmótico, este es 
importante porque permite mantener el turgor celular con un bajo potencial hídrico. El ajuste 
osmótico se da por la acumulación de azúcares en el citoplasma como sacarosa y hexosas 
(Liu et al., 2004). También por acumulación de aminoácidos como glicina betaína y 
aminoácidos no proteicos cómo prolina, además por la acumulación de iones como potasio, 
sodio y nitrato, y otras moléculas como malato y fumarato (Wang et al., 2016c). 
 
En plantas de algodón, sometidas al déficit hídrico en la fase reproductiva, el potasio tiene 
una participación del 30 % en el ajuste osmótico durante los primeros 20 días después de 
iniciado el estrés, a partir de este momento el papel de potasio disminuye, el sodio es otro 
ion que participa en un 11 % entre los 10 y 20 días después de iniciado el estrés, también 
se ha encontrado que la prolina participa entre un 18 % y 30 % en el ajuste osmótico durante 
todo el tiempo en el que se presente el estrés (Wang et al, 2016c). La prolina se presenta 
en mayores contenidos en variedades con tolerancia al déficit hídrico, con respuesta de 
mantener el contenido relativo de agua de las hojas por encima del 70 %, mientras que en 
una variedad susceptible donde la concentración de prolina es menor, el contenido relativo 
de agua fue de 65 %, también se ha observado un aumento de la concentración de azúcares 
solubles y una disminución del contenido de almidón, lo que sugiere que en déficit hídrico 
ocurre un desdoblamiento del almidón, para liberar carbohidratos que realicen ajuste 
osmótico (Parida et al., 2008). 
 
• Respuesta Antioxidante 
En plantas sometidas a déficit hídrico, se presenta la acumulación de ROS, cómo lo son 
O2, O2-, H2O2-, OH-, éstas se acumulan en el cloroplasto cómo un subproducto de la 
fotosíntesis (Chool Boo and Jung, 1999).  Las ROS en condiciones de estrés tienen cómo 
función actuar cómo señalizadores y activar rutas metabólicas de defensa al estrés o 
aclimataciones, no obstante, cuando alcanzan altas concentraciones, causan daños 
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irreparables a nivel celular, pues tienen un alto potencial de oxidación de moléculas cómo 
proteínas, ácidos nucleicos y lípidos, en especial los que componen las membranas (Cruz 
de Carvalho, 2008). 
 
Las plantas responden al aumento de ROS, con producción de antioxidantes enzimáticos y 
no enzimáticos, cómo catalasa, superóxido dismutasa, ascorbato peroxidasa, peroxidasa, 
glutatión peroxidasa y prolina, estos antioxidantes detoxifican las ROS evitando 
peroxidación de la membrana del tilacoide, evitando daño en el aparato fotosintético (Cruz 
de Carvalho, 2008). Wang et al (2016c), encontraron que en plantas de algodón la tasa de 
producción de O2- se incrementa con el déficit hídrico hasta los 24 días después de iniciado 
el déficit hídrico, a partir de ahí la actividad de superóxido dismutasa se incrementa y 
mantiene constante los niveles de O2-, mientras que en la concentración de H2O2-, la 
diferencia entre las plantas bien regadas y con déficit hídrico fue mínima debido a una 
actividad constante de catalasa y un incremento de peroxidasa. Sekmen et al (2014) 
realizaron una investigación sobre la respuesta antioxidante en un cultivar de algodón 
susceptible al déficit hídrico y uno tolerante, en condiciones de déficit hídrico y alta 
temperatura, allí observaron que la variedad susceptible presentó una baja actividad de 
catalasa y peroxidasa mientras que el tolerante mantiene la actividad de superóxido 
dismutasa, ascorbato peroxidasa e induce la actividad de catalasa y peroxidasa, por lo que 
se sugiere que la tolerancia de esta variedad está dada por la actividad de estas enzimas 
antioxidantes. 
 
El malondialdehido (MDA), se acumula como producto de la peroxidación lipídica, esta se 
presenta en altos contenidos cuando el sistema antioxidante no tiene la capacidad para 
tratar las concentraciones de ROS, en déficit hídrico se ha observado que el MDA se 
aumenta en un 50 % a las 72 horas de iniciado el déficit hídrico (Parimala and Muthuchelian, 
2010). El MDA se considera un indicador del nivel de daño de la membrana y refleja la 
actividad de los sistemas de defensa antioxidantes  (Singh et al, 2016b). La baja 
concentración de MDA ha sido asociada con tolerancia a déficit hídrico, pues se ha 
encontrado en bajos contenidos en variedades de algodón con alta capacidad antioxidante 
(Jia et al., 2015; Yang et al., 2016). 
 
Manejo del déficit hídrico 
El efecto del déficit hídrico sobre el rendimiento se puede mitigar con variedades tolerantes 
o prácticas de manejo agronómico como la nutrición mineral, pero para el desarrollo y buen 
uso de estos métodos, es necesario conocer los efectos y las respuestas fisiológicas y 
bioquímicas de las plantas al déficit hídrico (Chaves and Oliveira,2004). 
 
El mejoramiento genético de cultivares ha sido una estrategia exitosa para mitigar los 
efectos del déficit hídrico, el mejoramiento convencional que usaba el rendimiento como un 
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índice de selección de cultivares en diversos ambientes, es costoso y lento, por lo que ahora 
se ha incorporado la fisiología vegetal a los programas de mejoramiento genético, usando 
como criterios de selección, características que corresponden a un ideotipo de planta, que 
debe ser planificado para unas condiciones específicas de intensidad, duración y estado 
fenológico en el que se presentara el estrés (Blum, 2010). Para obtener plantas que 
respondan a un ideotipo determinado se deben desarrollar herramientas que permitan 
fenotipificar plantas de algodón, con el objetivo de seleccionar plantas con altos 
rendimientos en condiciones desfavorables para su crecimiento (Brito et al., 2014). 
 
Existen casos de éxito de este método, como es el de Israel, donde se han desarrollado 
variedades, usando como marcadores de selección: la discriminación del isotopo del 
carbono 13, ajuste osmótico y contenido de clorofila; las variedades seleccionados con 
estas características, en promedio solo reducen su rendimiento en un 8 % en un escenario 
de déficit hídrico (Levi et al., 2009).  Mientras que en la india se han caracterizado 
variedades con reducción en el rendimiento de aproximadamente un 13 %, debido a que 
estas variedades son capaces de mantener un alto potencial hídrico y fotosíntesis durante 
la condición de déficit hídrico (Patil et al., 2013).  
 
Conclusiones y perspectivas  
 
El cultivo del algodón presenta reducciones importantes en el crecimiento, rendimiento y 
calidad de fibra, cuando se presenta déficit hídrico severo y moderado, debido a que 
reducciones en fotosíntesis por limitaciones estomáticas, que con comunes en déficit 
hídrico leve y moderado, y por limitaciones no estomáticas, que se presentan en déficit 
hídrico severo. 
 
Sin embargo, las plantas de algodón presentan respuestas fisiológicas y bioquímicas, como 
el crecimiento radical, aumentar la resistencia de la capa limite a la transpiración, baja 
discriminación del isotopo del carbono 13, aumento de la actividad antioxidante y de la 
concentración de osmolitos.  
 
El ideotipo de planta debe estar en la capacidad de soportar un estrés severo, de duración 
entre 10 y 15 días en los primeros 20 días de la fase reproductiva, que son condiciones 
frecuentes en regiones algodoneras de Colombia. Para esto se deben seleccionar plantas 
que tengan la capacidad de mantener un alto potencial hídrico y fotosíntesis durante el 
déficit hídrico, además de una alta protección antioxidante. Lo que le permitirá a la planta 
de algodón tener una menor abscisión de estructuras reproductivas y por ende un alto 
rendimiento y calidad de fibra. Sin embargo, para cada zona se debe definir un ideotipo, 
dependiendo del tipo de estrés al que se quiera tener tolerancia. 
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1. Capítulo 1:                                                                    
Efectos del déficit hídrico sobre el 
intercambio de gases, crecimiento, 
desarrollo, rendimiento y calidad de fibra en 
cuatro variedades de algodón             
(Gossypium hirsutum L.). 
     Resumen 
El déficit hídrico es el estrés abiótico más limitante en la productividad del cultivo de 
algodón. Cambios en el estado hídrico generan afectaciones estomáticas y no estomáticas 
de la fotosíntesis. Esto disminuye el crecimiento y genera absición de estructuras 
reproductivas, reduciendo el rendimiento. El efecto del déficit hídrico difiere con la variedad. 
El objetivo de este trabajo fue la caracterización del efecto del déficit hídrico impuesto en la 
floración, en relación con el estado hídrico, intercambio de gases, crecimiento, desarrollo 
de estructuras reproductivas, rendimiento y calidad, en cuatro variedades. De acuerdo con 
el potencial hídrico y contenido relativo de agua (CRA), a los 6 días después de iniciado el 
estrés (DDIE) las plantas estaban en estrés moderado (-1.2 MPa) y a los 12 DDIE en estrés 
severo (-2.07 MPa); al 6 DDIE en la variedad 129 (63.4%) y 159 (61.74%) el CRA fue 
significativamente mayor, sin embargo, no se presentaron diferencias importantes entre 
variedades. La fotosíntesis en todas las variedades se redujo por efectos estomáticos, dado 
que tuvo un comportamiento similar a la conductancia estomática, además el Fv/Fm fue 
mayor a 0.82 y la pérdida de electrolitos menor a 30%. Se observó un incremento en los 
pigmentos fotosintéticos debido a pérdida de turgor. Sin embargo, se presentaron leves 
procesos de degradación de pigmentos evidenciado en la relación clorofila a/b. La 
reducción de la conductancia estomática generó un descenso de la discriminación del 
carbono 13 (Δ). La diferencia entre plantas estresadas y bien regadas (BR) en la Δ de las 
variedades 129 (2.78%) y 159 (1.71%) fue baja. Este efecto en fotosíntesis redujo el índice 
de área foliar (80.32%) y genero absición de estructuras reproductivas durante el estrés, 
posteriormente se presentó una compensación con la emisión de nuevas estructuras 
reproductivas y ramas monopodiales en 123, 159 y 168. Se observó una traslocación de 
asimilados hacia la raíz durante el periodo de estrés, sin diferencias entre las variedades. 
Sin embargo, después de la rehidratación la variedad 159 presentó un 443.29% más peso 
de raíz que plantas BR, asociado con una compensación del crecimiento. Lo observado en 
el CRA, Δ y ramas monopodiales se relacionó con el aumento del peso de cápsula 
observado en la variedad 129. Por lo tanto, 129 tuvo un rendimiento 47.06% más que en 
plantas BR. Debido a esto, se le considera como la variedad más tolerante entre las 
evaluadas. 
Palabras clave: Fotosíntesis; Crecimiento compensador; Rendimiento; Abscisión 
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El cultivo de algodón (Gossypium hirsutum L.), es líder a nivel mundial en producción de 
fibra (FAOSTAT, s.f.). Este cultivo provee el 35 % de la fibra usada en el mundo (USDA-
ERS, 2017).  En Colombia la cadena de algodón comprende los procesos de cultivo, 
desmote y producción industrial de hilos y telas, alrededor del 50 % del algodón requerido 
para la industria proviene de los Estados Unidos de Norteamérica (Castro et al., 2013). En 
la cadena de algodón en Colombia 564 agricultores durante el año 2019 sembraron 18,384 
hectáreas, generando 96,883 empleos directos e indirectos (Conalgodón, 2019). El algodón 
es susceptible al déficit hídrico (Loka and Oosterhuis, 2012). Según Wang et al., (2016a), 
el déficit hídrico ocurre con frecuencia, cuando los cultivos se encuentran en la fase 
reproductiva, reduciendo el rendimiento entre 31-35 % y 52-58 %, cuando la humedad 
volumétrica de capacidad de campo es de 60 % y 45 % respectivamente, en comparación 
con plantas bien regadas.  El déficit hídrico puede ser generado por la variabilidad climática, 
relacionadas con eventos ENSO o fenómeno del niño (IDEAM, 2009; Trenberth, 2014). O 
por acción del cambio climático, dado que eventos como olas de calor se presentarán con 
mayor frecuencia y magnitud, generando en regiones secas de latitud media y subtropical 
una reducción entre 10-30 % de la precipitación media en el periodo 2005-2100 (IPCC, 
2014). Una disminución de 40 % en la precipitación, generaría en plantas de algodón una 
reducción del rendimiento entre 37-39 % en escenarios sin y con aumento de CO2 
respectivamente (Adhikari et al., 2016). Sin embargo, el efecto del déficit hídrico sobre el 
rendimiento no es el mismo en todas las variedades, dado que se han identificado 
variedades que no reducen significativamente el rendimiento debido a una capacidad de 
mantener un alto potencial hídrico y fotosíntesis durante el déficit hídrico (Patil et al., 2013). 
 
Los efectos en el crecimiento y desarrollo de la planta se deben a la afectación del estado 
hídrico. Dos indicadores son el potencial hídrico y contenido relativo de agua foliar (CRA), 
estos reflejan el balance entre el suministro de agua y la transpiración (Saranga et al., 1991; 
Lugojan and Ciulca, 2011). Según Lawlor and Cornic (2002), cuando el CRA es menor de 
75 % se presentan restricciones en procesos metabólicos como la fotosíntesis. Las 
alteraciones del estado hídrico generan limitaciones estomáticas y no estomáticas en la 
fotosíntesis (Chastain et al., 2016). Las estomáticas se dan por una disminución de la 
conductancia estomática que limita físicamente el paso de CO2 a través de los estomas 
(Ludlow, 1989; Ennahli and Earl, 2005). Esto genera un desbalance entre la fase 
fotoquímica y el ciclo de Calvin, dando como resultado la acumulación de especies reactivas 
de oxígeno (ROS) (Raja et al., 2017). Las limitaciones no estomáticas se deben a daños en 
el PSII, por degradación de la proteína D1 (Batra et al., 2014), o por fotooxidación de 
membranas lipídicas causada por ROS (Aranjuelo et al., 2008).  En algodón el déficit hídrico 
causa disminución en el contenido de clorofilas, debido a degradación por ROS y actividad 
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de clorofilasas (Parida et al., 2007). La estimación del tipo y grado de limitación es útil en 
programas de mejoramiento genético para identificar el nivel de tolerancia al déficit hídrico 
(Longenberger et al., 2009; Sekmen et al., 2014).   
 
El déficit hídrico afecta una variable determinante de la productividad como el uso eficiente 
del agua, debido a las limitaciones en la fotosíntesis (Saranga et al., 1999). La relación 
isotópica del 13C/12C (δ13C) y la discriminación del 13C (Δ) son indicadores de la eficiencia 
en el uso del agua (Farquhar et al, 1982). Un incremento en el uso eficiente del agua puede 
reducir el impacto negativo del déficit hídrico sobre el rendimiento (Saranga et al., 1999). 
En algodón se ha reportado una relación inversa de la δ13C y el rendimiento en condiciones 
de déficit hídrico (Leidi et al., 1999; Levi et al., 2009). Y directa entre la Δ y el rendimiento 
(Brito et al., 2014). La δ13C y Δ son marcadores empleados con éxito en la selección de 
progenies avanzadas de algodón (Levi et al., 2009; Brito et al., 2014). 
 
 
En algodón el efecto del déficit hídrico sobre el rendimiento se debe a alteraciones en el 
crecimiento y el desarrollo. El índice de área foliar se reduce en 32 % (Pettigrew, 2004a). 
Como evitación al déficit hídrico, para reducir la pérdida de agua por transpiración (Ruiz et 
al., 1997). La disminución del índice de área foliar genera una reducción de la fotosíntesis 
del dosel y acumulación de masa seca, debido a esto el rendimiento del cultivo es menor 
(Pettigrew, 2004a). Un déficit hídrico severo afecta el rendimiento, debido a un incremento 
de 14 %,18 % y 11 % en la abscisión de estructuras reproductivas en las ramas simpodiales 
1:4,1:8,>9 respectivamente (Wang et al., 2016a).  Sin embargo, durante el periodo de 
recuperación se genera un incremento en la emisión de estructuras reproductivas en la 
zona distal del tallo y de las ramas simpodiales, este comportamiento ha sido relacionado 
con tolerancia al déficit hídrico (Pettigrew, 2004b; Liu et al., 2014). Parámetros de calidad 
de la fibra como la longitud y la resistencia también son afectados por el déficit hídrico. 
Wang et al., (2016a), observo que con un potencial hídrico menor de -2.5 MPa, la longitud 
de la fibra se reduce a menos de 26 mm y la resistencia por debajo de 27 g tex-1  
 
Para mitigar los efectos del déficit hídrico en la productividad de plantas cultivadas es 
necesario el desarrollo de variedades tolerantes. Debido a esto se deben evaluar diferentes 
materiales genéticos, con el fin de establecer los niveles de tolerancia y la base fisiológica 
de esta. La determinación de variables indicadoras de tolerancia y el efecto del déficit 
hídrico, facilitará los programas de mejoramiento genético de algodón para la obtención de 
variedades con alto rendimiento en condiciones de déficit hídrico (Longenberger et al., 
2009; Sekmen et al., 2014). Para Colombia no se tienen reportes de variedades de algodón 
con tolerancia al déficit hídrico. Sin embargo, se ha observado en pruebas de rendimiento 
realizadas en zonas con déficit de precipitaciones como el Cesar y el norte del Huila, un 
alto rendimiento para las variedades Oasis-129, Guatapurí y Festivalle. Esto sugiere un 
grado de tolerancia agronómica al déficit hídrico.  Por tal motivo se planteó como objetivo 
de este estudio la determinación de las respuestas fisiológicas asociadas con fotosíntesis, 
crecimiento, desarrollo, rendimiento y calidad; durante el déficit hídrico en cuatro variedades 
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de algodón que presentan un alto rendimiento en zonas secas. Con el fin de establecer la 
base fisiológica de los niveles de tolerancia en cuatro genotipos de algodón contrastantes. 
1.2 Metodología  
1.2.1 Material vegetal y establecimiento del experimento 
En este estudio se evaluaron cuatro variedades de algodón: Oasis-129 BII RRFlex (129), 
Nevada-123 BII RRFlex (123), Festivalle (168) y Guatapuri (159). La variedad 129 fue 
registrada en el año 2018 y es la primera variedad de algodón transgénico desarrollada en 
Colombia, ésta superó en más de 500 kg ha-1 de fibra a los testigos comerciales en pruebas 
de rendimiento en el Cesar, La Guajira y el Norte del Huila. Las variedades 168 y 159 tienen 
registro para la zona del caribe seco (Departamento del Cesar y la Guajira), y presentaron 
un rendimiento superior en 400 kg ha-1 de fibra en comparación con variedades 
comerciales, debido una alta adaptación a esta zona agroecológica (Burbano et al., 2017). 
La variedad 123 presenta una adaptación al Caribe Húmedo y zonas con riego 
suplementario. 
 
Esta investigación se llevó a cabo en el municipio de El Espinal - Tolima, en el centro de 
investigación Nataima de AGROSAVIA, con coordenadas 4° 11´ 12,39´´ N, 74° 57´ 38,37´´ 
W. El experimento fue establecido en condiciones de casa de mallas. Las plantas de 
algodón fueron sembradas en bolsas plásticas de color negro (0.45 m de largo x 0.35 m de 
ancho) y se llenaron con 15 kg de suelo franco arenoso, proveniente del lote II-5 del                    
CI Nataima, donde tradicionalmente se siembra algodón. Este suelo fue analizado 
químicamente (Fig. 1s) para conocer el contenido de nutrientes del suelo y ajustar la 
fertilización con base en la extracción del cultivo (Fageria et al., 2011). 
 
Para establecer la humedad volumétrica a capacidad de campo (HVCC) se realizaron dos 
curvas de retención de humedad a cinco tensiones (0.01, 0.03, 0.1, 0.3 y 1.5 MPa) (Calle 
and Proaño, 2006). Se observó que el punto de capacidad de campo (0.02 MPa) y punto 
de marchitez permanente (1.5 MPa) se presenta cuando la humedad volumétrica es 0.17 
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Figura 1-1. Curva de retención de humedad de suelo del lote II-5 para dos profundidades. 
1.2.2 Tratamientos 
 
Se usó un diseño en bloques completos al azar con arreglo en parcelas divididas, las 
parcelas principales fueron los tratamientos de suministro hídrico y las subparcelas las 
variedades, se realizaron tres repeticiones cada una con 20 plantas. Las plantas de todas 
las variedades se mantuvieron a un 85 % de la HVCC hasta el inicio de la floración 
(aparición de la primera flor blanca en la primera rama reproductiva), y a partir de este 
estado se mantuvieron dos suministros hídricos: plantas bien regadas (BR) al 85 % de 
HVCC (0.1451 m3 m-3) y plantas en déficit hídrico (DH) al 60 % de la HVCC                               
(0.1024 m3 m-3), simulando un DH severo. Cuando las plantas alcanzaron un potencial 
hídrico foliar (Ψw) de ± -2,0 MPa, se reinició la aplicación de riego hasta alcanzar un 85 % 
de la HVCC, que se mantuvo hasta la cosecha. El riego se realizó por goteo cada tercer 
día, de acuerdo con la humedad volumétrica del suelo, determinada con sensores de 
humedad 5TE (Meter group, Pullman E.E.U.U). Estos sensores fueron calibrados 
previamente utilizando la metodología descrita por el fabricante y para cada sensor se 
estableció una curva de calibración mediante una regresión lineal para ajustar la humedad 
volumétrica del suelo. 
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1.2.3 Condiciones climáticas 
Dentro de la casa de mallas se instalaron sensores de temperatura, humedad relativa y 
radiación fotosintéticamente activa (PAR), adaptados a un data logger 5E (Meter group, 
Pullman USA) con una frecuencia de toma de datos de una hora. Con esta información se 












1.2.4 Estado hídrico 
Para determinar el estado hídrico se midió el Ψw y el CRA. Las mediciones se realizaron 
en hojas completamente expandidas del tercio superior de seis plantas por tratamiento. El 
Ψw fue medido en a los 1, 2, 3, 6, 9 y 12 días después de iniciado el estrés (DDIE), entre 
las 3:30 am y 5:00 am, usando una bomba de Scholander (Soil moisture modelo 3005. 
Santa Barbara, CA, USA), siguiendo la metodología de Chastain et al., (2016). El CRA se 
evaluó cuando en promedio las plantas alcanzaron un Ψw entre -1.2 a -1.5 MPa y de -2.0 
a -2.3 MPa, estos rangos son indicativos de estrés moderado y severo respectivamente 
(Wang et al., 2016b). Debido a esto el CRA se midió a los 3, 6 y 12 DDIE en hojas colectadas 
entre las 3:30 am y 5:00 am, tomando cinco discos de hoja de 10 mm de diámetro a partir 
de la cuales se determinó la masa fresca, la masa turgente y masa seca. El CRA se calculó 
usando la ecuación descrita por Argentel et al. (2006). 
 
𝐶𝑅𝐴 =  
(𝑀𝑎𝑠𝑎 𝑓𝑟𝑒𝑠𝑐𝑎 − 𝑀𝑎𝑠𝑎 𝑠𝑒𝑐𝑎)
(𝑀𝑎𝑠𝑎 𝑡𝑢𝑟𝑔𝑒𝑛𝑡𝑒 − 𝑀𝑎𝑠𝑎 𝑠𝑒𝑐𝑎)
∗ 100 
1.2.5  Intercambio gaseoso 
La fotosíntesis neta (A), conductancia estomática (gs) y transpiración (E) se determinó a los          
1, 2, 3, 6, 9 y 12 DDIE. La medición se realizó entre las 9:00 am y 11:00 am en la hoja más 
joven completamente expandida en seis plantas por tratamiento. Ser utilizó un medidor 
infrarrojo de sistema abierto LI-6400 XT (Lincoln, NE. USA) con una PAR de 1.200 µmol de 
fotones de luz m-2 s-1 y una concentración de CO2 de 400 µmol m-2 s-1. Los datos se tomaron 
teniendo como criterio la estabilidad del CO2, H2O, flujo y el coeficiente de variación menor 
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1.2.6 Relación isotópica del carbono  
En la cosecha se tomaron las dos hojas más jóvenes completamente expandidas. Estas se 
secaron a 60 °C y se molieron a un diámetro entre 1-2 mm. Se realizó la combustión en un 
analizador elemental Flash 2000 (Thermo Fisher, Waltham, MA, Estados Unidos). El CO2 
producto de esa reacción se condujo por medio de un interfaz Conflo IV (Thermo Fisher, 
Waltham, MA, Estados Unidos) y se analizó en un espectrómetro de masas con relación 
isotópica Delta V Advantage (Thermo Fisher, Waltham, MA, Estados Unidos) (Saranga et 
al., 1999). El análisis fue realizado por el laboratorio de isotopos estables en muestras 
solidas del Servicio Geológico Colombiano. La δ13C se calculó empleando la ecuación 
descrita por Saranga et al., (1999), donde Rs es la relación isotópica 13C/12C de la muestra 
y Re es la relación isotópica estándar calibrada a partir de Pee Dee Belemnite carbonato 
fósil. También se calculó la discriminación del carbono 13 (Δ) mediante la ecuación descrita 
por Kale et al., (2017), donde δ13Ca es la relación isotópica del aire y δ13Cp es la relación 




) − 1 ∗ 1000 
∆ = (
δ13Ca −  δ13Cp





1.2.7 Fluorescencia de la clorofila a 
Se evaluaron las variables: Fo, Fm y Fv, derivadas de la fluorescencia de la clorofila. Las 
mediciones se realizaron en seis plantas por tratamiento a los 12 DDIE entre las 8:30 pm y 
1:00 am con el medidor de intercambio de gases con la cámara de fluorescencia (Li-6400-
40; Lincoln, NE, USA.) siguiendo la metodología establecida por Yi et al (2016). Con estos 
datos se calculó la eficiencia fotoquímica máxima del PSII (Fv/Fm) con la ecuación descrita 
a continuación. 
 




1.2.8 Pérdida de electrolitos (PE) 
Se estimó la pérdida de electrolitos (PE) a los 6 y 12 DDIE. Para esto se realizó un muestreo 
entre las 10:00 am y 11:00 am en la hoja más joven completamente expandida de seis 
plantas por tratamiento. De estas hojas se tomaron diez discos de hoja de 10 mm de 
diámetro y se colocaron en 10 cm3 de agua desionizada a 25 °C durante dos horas. 
Posteriormente, se determinó la conductividad eléctrica inicial, y luego se llevaron a un 
autoclave a 121 °C y 0.10 MPa por 30 min. Finalmente, se evaluó la conductividad eléctrica 
final, y con esta información se calculó la PE de forma porcentual (Brito et al., 2011).  
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1.2.9 Pigmentos fotosintéticos 
La concentración de clorofilas (Chl) totales, clorofila a (Chla) y b (Chlb) se realizó en seis 
plantas por tratamiento a los 6 y 12 DDIE siguiendo la metodología descrita por 
Lichtenthaler (1987). La extracción de los pigmentos se realizó mediante lavados con 
acetona al 80 % previamente enfriada a -10 ºC, la cuantificación se hizo con un 
espectrofotómetro de UV/visible genesys 20 (Thermo Scientific, Waltham, USA). El 
contenido relativo de clorofila (CRC) se determinó en seis plantas por tratamiento a los           
1, 2, 3, 6, 9 y 12 DDIE, usando un clorofilómetro (Spad 502, Konica Minolta, Japón). Las 
determinaciones se realizaron en la hoja más joven completamente expandida. 
 
1.2.10 Crecimiento 
Se determinó es seis plantas por tratamiento la masa seca para cada órgano de la planta a 
los 6, 12, 33 DDIE y en la cosecha. Las plantas fueron separadas en sus partes (hojas, 
tallos, raíces y estructuras reproductivas), cada órgano se pesó en fresco y peso seco luego 
de pasar por un horno a 65 °C durante 72 horas. El área foliar se estimó a los 6 y 12 DDIE 
mediante el escaneo de la quinta hoja más joven usando un scanner EPSON (V700 
Perfection. Nagano, Japón), con esta imagen se cuantificó el área foliar usando el software 
Image J versión 1.51. Una relación entre el área de la hoja y el peso fue empleada para 
calcular el área foliar de la planta usando el peso fresco foliar (Parida et al., 2004).  El índice 
de área foliar (IAF) se evaluó a los 1, 3, 6, 12, 13, 15 y 33 DDIE, usando un ceptómetro 
lineal (ACCUPAR LP-80, Meter group, NE Hopkins, U.S.A), siguiendo la metodología 
descrita por Fang et al., (2014). 
 
1.2.11 Mapeo reproductivo 
El mapeo de las estructuras reproductivas (MER) que incluyó botones florales, cápsulas y 
cápsulas no retenidas se realizó a los 3, 6, 12, 33 DDIE y en la cosecha. El MER se hizo 
siempre sobre las mismas plantas (seis por tratamiento) las cuales fueron marcadas al inicio 
del tratamiento de estrés. El MER se realizó en tres estratos de la planta (inferior, medio y 
superior) y consistió en describir para cada rama simpodial el tipo de estructura presente 
en cada posición (Kuai et al., 2015). Con los datos obtenidos se calculó el porcentaje de 
retención relativa de estructuras reproductivas (RRE) por planta con respecto al tratamiento 
BR. En la cosecha se cuantificó el número de ramas monopodiales por planta y el número 
de cápsulas abiertas en estas ramas.  
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1.2.12 Rendimiento y calidad de fibra 
El rendimiento y calidad de fibra fue determinado en seis plantas por tratamiento cuando el 
porcentaje de cápsulas abiertas fue del 100 %. En cada planta se colectaron todas las 
cápsulas abiertas y se pesaron para calcular el rendimiento de algodón-semilla por planta. 
También se evaluó el número de cápsulas abiertas por planta y el porcentaje de fibra (Wang 
et al., 2016a). La separación de la semilla y la fibra se realizó usando una desmotadora 
experimental (Continental cotton gin. USA). Posteriormente se pesó la fibra y se determinó 
el rendimiento de algodón-fibra por planta. Las variables de calidad de fibra: micronaire, 
resistencia y longitud se determinaron mediante análisis de HVI, en el laboratorio de calidad 
de fibra de Diagonal S.A.  
 
1.2.13 Análisis estadístico  
Los datos se analizaron mediante modelos lineales generales y mixtos. Para los datos que 
contenían el factor tiempo, se consideraron como efectos fijos los tratamientos de 
suministro hídrico, las variedades y el tiempo. Como efecto aleatorio el bloque y suministro 
hídrico anidado dentro del bloque. Para las variables: RRE, rendimiento, porcentaje de fibra 
y calidad de fibra, se fijaron como efecto fijo el tratamiento de suministro hídrico y la 
variedad, como efecto aleatorio el bloque y el tratamiento de suministro hídrico anidado en 
el bloque. Dichos modelos fueron seleccionados según el criterio de akaike y de información 
bayesiano (Gómez et al., 2012). La prueba de comparación de medias fue Di Rienzo, 
Guzmán y Casanoves (DGC). La interpretación de cada una de las variables evaluadas se 
realizó teniendo en cuenta la significancia del p-valor de la interacción de mayor orden. Para 
las variables: RRE según rama y posición, número de ramas monopodiales, número de 
cápsulas en ramas monopodiales y componentes del rendimiento, se realizó un análisis de 
varianza multivariado con prueba de comparación de medias de hotteling. Los análisis 
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1.3 Resultados  
La evaluación del efecto del déficit hídrico sobre cuatro variedades de algodón se realizó en condiciones 
de casa de mallas. El déficit hídrico se simuló durante la fase de floración y la evaluación se hizo durante 
el periodo de estrés y la fase de recuperación.  En la tabla 1-1 se presenta el resumen del análisis 
estadístico por variable. En esta tabla se observan los factores que representan la fuente de variabilidad 
del parámetro. Solo se analizarán a profundidad las interacciones cuyo valor p fue significativo (p ≤ 0.05) 
en la interacción de mayor orden. 
 
Tabla 1-1. Pruebas de hipotesis obtenidas mediante modelos lineares generales y mixtos. Los valores F y p fueron 
obtenidos para los factores tiempo, suministro hídrico y variedad, interacciones de segundo y tercer orden entre los 
factores. 
Variable Tiempo 
Suministro Hídrico Variedad 
Tiempo * 
Suministro Hídrico 
Tiempo * Variedad 
Suministro Hídrico 
* Variedad 
Tiempo * Suministro 
Hídrico * Variedad 
Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p 
Ψw 93.2 <0.0001 252.5 0.0039 2.4 0.07 80.7 <0.0001 0.7 0.7226 2.3 0.0779 0.6 0.7953 
CRA 96.1 <0.0001 1256.5 0.0008 2.5 0.0592 135.6 <0.0001 2.7 0.0165 1.1 0.3341 2.9 0.0112 
A 39.2 <0.0001 962.4 0.001 2.3 0.0776 39.1 <0.0001 0.7 0.704 0.4 0.7361 0.9 0.4799 
Gs 5.7 0.0001 280.7 0.0035 0.5 0.6583 6.1 0.0001 0.7 0.757 0.4 0.7544 0.6 0.8528 
E 217.2 <0.0001 4347.5 0.0002 0.5 0.6766 47.8 <0.0001 2.1 0.0114 1.1 0.3513 2 0.1620 
δ13C n.a n.a 73.8 0.0133 6.5 0.0070 n.a n.a n.a n.a 10.5 0.0011 n.a n.a 
Δ n.a n.a 71.5 0.0198 6.8 0.0095 n.a n.a n.a n.a 10.9 0.0020 n.a n.a 
CRC 22.1 <0.0001 99.9 0.0099 1.3 0.2743 6.1 0.0001 2.3 0.0742 0.4 0.9692 0.5 0.9324 
Clorofilas 
totales 
73.9 <0.0001 134.8 0.0073 0.53 0.6644 42.1 <0.0001 0.3 0.7806 1.34 0.2653 2.4 0.0680 
Clorofila a 65.3 <0.0001 111.9 0.0088 0.3 0.7636 31.4 <0.0001 1.2 0.2854 2.3 0.0811 3.3 0.0232 
Clorofila b 70.4 0.0001 172.7 0.0057 1.9 0.1232 47.8 <0.0001 0.3 0.8077 1.9 0.1227 1.3 0.2663 
Chla/ Chlb 3 0.0866 93.1 0.0106 15.8 <0.0001 26.5 0.0001 6.1 0.0008 11.6 <0.0001 4.1 0.009 
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Tabla 1-1. Continuación.  Pruebas de hipotesis obtenidas mediante modelos lineares generales y mixtos. Los 
valores F y p fueron obtenidos para los factores tiempo, suministro hídrico y variedad, interacciones de segundo y 
tercer orden entre los factores.   
Variable Tiempo 
Suministro Hídrico Variedad 
Tiempo * 
Suministro Hídrico 
Tiempo * Variedad 
Suministro Hídrico 
* Variedad 
Tiempo * Suministro 
Hídrico * Variedad 
Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p 
Fv/Fm 0.2 0.8012 27.5 0.0344 22.3 <0.0001 19.1 <0.0001 5.9 0.0001 13.3 <0.0001 1.6 0.1588 
PE 0.9 0.324 160.8 0.0062 0.3 0.7882 0.1 0.7288 5.9 0.0012 1.3 0.2638 7.4 0.0002 
AF 21.6 <0.0001 313.3 <0.0001 0.29 0.8355 8.6 0.0042 0.5 0.6866 1.28 0.2866 0.2 0.8952 
IAF 48.1 <0.0001 254.2 0.0039 2 0.1223 81.4 <0.0001 1.6 0.1373 2.7 0.0525 1.4 0.2093 
PSH 13.5 <0.0001 98.3 0.01 3.3 0.0230 29.5 <0.0001 0.3 0.8835 4.1 0.009 4.2 0.0008 
PST 8.8 0.0003 11.8 0.0752 3.4 0.0217 4.9 0.0095 1 0.4306 1.7 0.1733 1.2 0.2848 
PSER 34.5 <0.0001 73.2 0.0134 0.3 0.7890 29.7 <0.0001 0.7 0.6527 0.7 0.5093 1.1 0.3621 
PSR 35.1 <0.0001 56.7 0.0172 3.8 0.0114 10.9 <0.0001 1.2 0.2518 1.6 0.1761 3.1 0.0019 
R/S 57.3 <0.0001 17.3 0.0532 6.7 0.0002 47.5 <0.0001 4.5 0.0002 8.5 <0.0001 3.2 0.0051 
RRE 42.3 <0.0001 n.a n.a 0.5 0.6770 n.a n.a 0.8 0.5685 n.a n.a n.a n.a 
R.AS n.a n.a 0.0009 0.9802 1.6 0.1948 n.a n.a n.a n.a 5.1 0.0054 n.a n.a 
PF n.a n.a 0.02 0.8910 4.5 0.0115 n.a n.a n.a n.a 1.9 0.1556 n.a n.a 
R.AF n.a n.a 0.08 0.8021 1.65 0.2312 n.a n.a n.a n.a 5.95 0.0100 n.a n.a 
Micronaire n.a n.a 11.9 0.0746 9.2 0.0001 n.a n.a n.a n.a 0.4 0.7299 n.a n.a 
LF n.a n.a 0.6 0.5037 28.5 <0.0001 n.a n.a n.a n.a 5.3 0.0640 n.a n.a 
RF n.a n.a 2.3 0.2669 7.2 0.0007 n.a n.a n.a n.a 0.5 0.6407 n.a n.a 
Se resaltan con negritas las diferencias estadísticas a p ≤ 0.05.* Indica el término de interacción entre factores. Potencial hídrico: 
Ψw; Contenido relativo de agua: CRA; Fotosíntesis: A; Conductancia estomática: gs; Transpiración: E; Relación isotópica 
12C/13C: δ13C; Discriminación del 13C: Δ;  Área foliar: AF; índice de área foliar: IAF; Peso seco de estructuras reproductivas: 
PSER, Estructuras reproductivas; Relación clorofila a / clorofila b: Chla/Chlb; pérdida de electrolitos: PE; Peso seco de hojas: 
PSH; Peso seco del tallo: PST; Peso seco de la raíz: PSR; Relación raíz/parte aérea: R/S; Retención relativa de estructuras: 
RRE; Rendimiento algodón-semilla: RAS; Rendimiento en algodón-fibra: RAF; Porcentaje de fibra: PF; Longitud de la fibra: LF; 
Resistencia de la fibra: RF. El factor o interacción no aplica para la variable : n.a . 
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1.3.1 Condiciones climáticas 
La temperatura máxima diaria estuvo entre los 28 °C y 38 °C, y la temperatura mínima 
nocturna osciló entre 21 °C y 26 °C. La PAR tuvo un comportamiento similar a la 
temperatura máxima y fluctuó entre los 600 µmol m-2 s-1 y 1.300 µmol m-2 s-1 (Fig.  1-2). El 
déficit de presión de vapor máximo varió ampliamente durante los primeros 7 DDIE                   
(1.2-2.0 KPa) y entre el 8 y 12 DDIE osciló entre 1.8 y 2-1 KPa. 
 
 
Figura 1-2. Variables climáticas durante el periodo de aplicación del estrés por déficit en cuatro 
variedades de algodón en la localidad de Espinal-Tolima. A. Temperatura máxima, temperatura 
mínima y radiación fotosintéticamente activa (PAR). B. Déficit de presión de vapor máximo. La línea 
vertical discontinua representa el fin del periodo de estrés e inicio de la recuperación. 
 
1.3.2 Estado hídrico 
El Ψw presentó diferencias significativas (p ≤ 0.05) para la interacción de segundo orden 
entre el suministro hídrico y tiempo (Tabla 2-1). El factor variedad no representó una fuente 
de variabilidad importante. El CRA presentó diferencias significativas (p ≤ 0.05) para la 
interacción de tercer orden entre el tiempo, suministro hídrico y variedad (Tabla 1-1). 
 
En plantas BR el Ψw osciló entre -0.4 y -0.5 MPa durante el periodo de estrés (Fig. 1-3A). 
En las plantas DH el Ψw disminuyó gradualmente desde el 1 DDIE (-0.79 MPa) hasta los 
12 DDIE, donde presentó el valor más negativo (-2.07 MPa). En cada tiempo se observaron 
diferencias estadísticas entre las plantas DH, exceptuando entre los 3 (1.18 MPa) y 6 (1.26 
MPa) DDIE, que fueron estadísticamente iguales (Fig. 1-3A). En plantas BR el CRA en 
todas las variedades varió entre 84.6 - 90.33 % durante el periodo de estrés (Fig. 1-3B). En 
plantas DH el CRA presentó una tendencia decreciente en el tiempo, observándose 
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diferencias significativas entre todos los tiempos con respecto a las plantas BR. A los 3 
DDIE no se observaron diferencias entre variedades y se observó que el CRA osciló entre 
77.49 – 73.03 %. A los 6 DDIE se presentaron diferencias significativas entre variedades,  
129 (63.4 %) y 159 (61.74 %) presentaron el mayor CRA, mientras que 123 (56.43 %) y                         
168 (56.45 %) fueron significativamente menores. El CRA a los 12 DDIE estuvo entre            
58.17 – 54.24 % y no se observaron diferencias estadísticas entre variedades(Fig. 1-3B).  
 
Figura 1-3. Estado hídrico en cuatro variedades de algodón en plantas bien regadas (BR) o 
sometidas a déficit hídrico durante la fase de inicio de la floración (DH). A. Potencial hídrico foliar       
B. Contenido relativo de agua. Los datos mostrados son las medias de tres repeticiones con el error 
estándar indicado por las líneas verticales. Letras diferentes indican diferencias significativas a              
p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba DGC. 
 
1.3.3 Intercambio de gases  
Las variables A, gs y E presentaron diferencias significativas por efecto de la interacción 
suministro hídrico y tiempo (Tabla 1-1). El efecto de la variedad no fue significativo para 
estas variables.  
 
En plantas BR la A estuvo entre 24.58 - 28.52 µmol m-2 s-1, presentándose diferencias 
significativas entre algunos tiempos (Fig. 1-4A). En plantas DH la A disminuyó 
significativamente a partir del 1 DDIE con respecto a las plantas BR, las menores tasas de 
A se observaron a los 9 (2.31 µmol m-2 s-1) y 12 DDIE (1.21 µmol m-2 s-1). La A en plantas 
DH a los 2 DDIE se redujo en 73.5 % con respecto a plantas BR (Fig. 1-4A). La gs en 
plantas BR y DH presentó una tendencia similar a la A (Fig. 1-4B). En plantas DH la gs al 1 
DDIE disminuyó en 69.24 % con respecto a las BR y no presentó diferencias significativas 
entre los 2 (0.05 mol m-2 s-1) y 12 DDIE (0.01 mol m-2 s-1) (Fig. 1-4B). 
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La E en plantas DH presentó una tendencia decreciente en el tiempo desde el 1 DDIE, 
donde se observó una diferencia entre plantas DH y BR de alrededor de 7 mmol m-2 s-1.  La 
E se redujo por efecto del déficit hídrico hasta 0.2 mmol m-2 s-1 a los 12 DDIE (Fig. 1-4C). 
 
Figura 1-4. Intercambio gaseoso en cuatro variedades de algodón en plantas bien regadas (BR) o 
sometidas a déficit hídrico durante la fase de inicio de la floración (DH). A. Fotosíntesis                               
B. Conductancia estomática. C. Transpiración. Los datos mostrados son las medias de tres 
repeticiones con el error estándar indicado por las líneas verticales. Letras diferentes indican 
diferencias significativas a p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba de DGC. 
 
1.3.4 Relación isotópica del carbono  
La δ13C y Δ presentaron diferencias significativas para la interacción suministro hídrico y 
variedad (Tabla 1-1). La δ13C en plantas BR de las variedades 123, 159 y 168                                    
(-29.49 a -29.74 ‰), mientras que la variedad 129 presentó una δ13C (-28.8 ‰) 
significativamente mayor que las demás variedades (Fig.1-5A). En plantas DH la δ13C de 
las variedades 123,129 y 168 fueron iguales a estadísticamente, mientras que 159 presentó 
la menor δ13C (-29.18 ‰) (Fig.  1-5A). Entre plantas DH y BR se observó un aumento en 
la δ13C, que fue menor en la variedad 159 (0.96 %) y 129 (1.57 %),  mientras que fue mayor 
en las variedades 123 (5.7 %) y 168 (5.92 %) (Fig.  1-5A). 
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En plantas DH de la variedad 159 la Δ fue significativamente mayor (29.9 ‰) que las demás 
variedades (Fig. 1-5B). Entre plantas DH y BR la Δ presentó una diferencia de 2.78 y 1.71 
% para las variedades 129 y 159, respectivamente. Esta diferencia fue más baja que la 
observada en 123 (9.96 %) y 168 (13.35 %) (Fig. 1-5B). 
 
Figura 1-5. Relación isotópica carbono 13C/12C (δ13C) y discriminación del 13C en cuatro 
variedades de algodón en plantas bien regadas (BR) o sometidas a déficit hídrico en la fase de 
floración (DH). A. δ13C. B. Discriminación del 13C.  Los datos mostrados son las medias de tres 
repeticiones con el error estándar indicado por las líneas verticales. Letras diferentes indican 
diferencias significativas a p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba DGC. 
 
1.3.5 Pigmentos fotosintéticos  
El contenido de Chl totales presentó diferencias significativas para la interacción suministro 
hídrico y tiempo (Tabla 1-1). En plantas DH se observó un incremento de 10.09 y 34.80 % 
a los 6 y 12 días DDIE respectivamente, comparado con plantas BR (Fig. 1-6A). El 
contenido de Chla presentó diferencias significativas por efecto de la interacción de tercer 
orden entre los factores variedad, suministro hídrico y tiempo (Tabla 1-1). Plantas BR de la 
variedad 129 presentaron un contenido significativamente menor de Chla a los 6 DDIE que 
las demás variedades, sin embargo, se observó que a los 12 DDIE no hubo diferencias 
significativas entre variedades. En las plantas DH de todas las variedades la Chla se 
incrementó entre los 6 y 12 DDIE en un rango de 16.51 - 26.07 % (Fig. 1-6B). En la Chlb se 
observaron diferencias significativas por efecto de la interacción de segundo orden entre el 
suministro hídrico y el tiempo (Tabla 1-1). En plantas BR La Chlb no presentaron diferencias 
significativas en el tiempo, mientras que en plantas DH se observó un incremento 
significativo a los 6 DDIE (14.03 %) y a los 12 DDIE (44.06 %) con respecto a las plantas 
BR (Fig. 1-6C). 
 
La relación clorofila a/b (Chla/Chlb) presentó diferencias significativas para la interacción 
de tercer orden entre los factores variedad, suministro hídrico y tiempo (Tabla 1-1). En 
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plantas BR la Chla/Chlb se incrementó entre los 6 y 12 DDIE en las variedades 129 (4.52 
%) y 159 (3.48 %), mientras que en las demás variedades no hubo diferencias. En plantas 
DH la Chla/Chlb de todas las variedades presentó una disminución significativa a los 6 
(6.19-8.87 %) y 12 DDIE (7.3-13.55 %) con respecto a plantas BR, exceptuando la variedad 
168, quien presentó un aumento de 8.42 % a los 6 DDIE (Fig. 1-6D). 
El CRC presentó diferencias significativas para la interacción suministro hídrico y tiempo 
(Tabla 1-1). En plantas DH el CRC presentó un aumento significativo comparado con 
plantas BR, este aumento fue gradual de manera que en el 12 DDIE se presentó una 
diferencia de aproximadamente 5.6 SPAD entre las plantas DH y BR (Fig. 1-6E). 
 
 
Figura 1-6. Pigmentos fotosintéticos en cuatro variedades de algodón en plantas bien regadas (BR) 
o sometidas a déficit hídrico durante la fase de inicio de la floración (DH). A. Clorofilas totales               
B. Clorofila a. C. Clorofila b. D. Clorofila b. E. Contenido relativo de clorofilas. Los datos mostrados 
son las medias de tres repeticiones con el error estándar indicado por las líneas verticales. Letras 
diferentes indican diferencias significativas a p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba de DGC. 
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1.3.6 Fluorescencia de la clorofila a y pérdida de electrolitos (PE) 
La relación Fv/Fm presentó diferencias significativas para la interacción suministro hídrico 
y variedad (Tabla 1-1). A pesar de las diferencias significativas encontradas en todos los 
tratamientos, Fv/Fm fue mayor de 0.82 (Fig. 1-7A). 
La PE varió de forma significativa por efecto de la interacción de tercer orden entre los 
factores suministro hídrico, variedad y tiempo (Tabla 1-1). Plantas BR presentaron una baja 
PE (8.75-10.61 %), sin diferencias significativas entre las variedades (Fig. 1-7B). Las 
plantas DH de todas las variedades aumentaron la PE a los 6 días DDIE, siendo la variedad 
159 quien presentó la mayor PE (21.68 %). Comparando la PE entre los 6 y 12 DDIE, se 
observó un incremento significativo de 4.46 % en la variedad 123, mientras que 159 se 
redujo en 8.92 % (Fig.  1-7B). 
 
 
Figura 1-7. Eficiencia fotoquímica potencial del fotosistema II y pérdida de electrolitos en cuatro 
variedades de algodón en plantas bien regadas (BR) o sometidas a déficit hídrico durante la fase de 
inicio de la floración (DH). A. Eficiencia fotoquímica potencial del fotosistema II (Fv/Fm). B. Pérdida 
de electrolitos. Los datos mostrados son las medias de tres repeticiones con el error estándar 
indicado por las líneas verticales. Letras diferentes indican diferencias significativas a p ≤ 0.05 de 
acuerdo con la prueba de DGC. 
 
1.3.7 Crecimiento 
● Área foliar  
El área foliar presentó diferencias significativas para la interacción suministro hídrico y 
tiempo (Tabla 1-1). Las plantas BR no presentaron diferencias significativas entre los 
tiempos (Fig. 1-8). En las plantas DH se observó en el área foliar una reducción del                   
45.16 % a los 6 DDIE y de 66.68 % a los 12 DDIE, con respecto a plantas BR. En plantas 
DH el área foliar se redujo significativamente a los 12 DDIE (42.43 %) con respecto a los 6 
DDIE (Fig. 1-8). 
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Figura 1-8. Área foliar en cuatro variedades de algodón en plantas bien regadas (BR) o sometidas 
a déficit hídrico durante la fase de inicio de la floración (DH). Los datos mostrados son las medias de 
tres repeticiones con el error estándar indicado por las líneas verticales. Letras diferentes indican 
diferencias significativas a p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba de DGC. 
 
● Índice de área foliar (IAF) 
El IAF durante la fase de estrés y recuperación presentó diferencias por efecto de la 
interacción suministro hídrico y tiempo (Tabla 1-1). En plantas BR se presentaron 
diferencias significativas entre el 1 DDIE y los demás tiempos. En plantas DH se presentó 
una tendencia decreciente en el tiempo durante el periodo de estrés, evidenciándose una 
reducción de 1.86 entre el 1 y 12 DDIE (Fig. 1-9). 
 
En la recuperación, se observó que las plantas BR presentaron una reducción en 0.7 del 
IAF entre el final del periodo de estrés (12 DDIE) y el final de la recuperación (33 DDIE). En 
plantas DH, el IAF se incrementó en 0.9 entre los 12 y 13 DDIE. En el día 33 DDIE el IAF 
de las plantas BR fue 11.54 % mayor que en las plantas DH (Fig. 1-9).  
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Figura 1-9. Índice de área foliar en cuatro variedades de algodón en plantas bien regadas (BR) o 
sometidas a déficit hídrico durante la fase de inicio de la floración (DH). Los datos mostrados son las 
medias de tres repeticiones con el error estándar indicado por las líneas verticales. La línea vertical 
discontinua representa el fin del periodo de estrés e inicio de la recuperación. Letras diferentes 
indican diferencias significativas a p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba de DGC. 
 
● Peso seco foliar, tallos, estructuras reproductivas y raíces 
El peso seco foliar (PSF) y de raíces (PSR) presentó diferencias significativas para la 
interacción de tercer orden entre los factores suministro hídrico, variedad y tiempo                 
(Tabla 1-1). El peso seco de tallo (PST) y estructuras reproductivas (PSER) evidenció 
diferencias estadísticas para la interacción de segundo orden entre los factores suministro 
hídrico y tiempo (Tabla 1-1). 
 
En plantas BR el PSF para las variedades 129, 159 y 168 no presentó diferencias 
estadísticas durante el periodo de estrés. Sin embargo, en la recuperación (33 DDIE) se 
observó una reducción entre 25.03 % - 40.69 % con respecto al último día de estrés (12 
DDIE), sin diferencias significativas entre variedades. En la variedad 123 el PSF se mantuvo 
en valores similares en todos los tiempos y fue significativamente mayor a los 33 DDIE 
respecto a las demás variedades (Fig. 1-10A).  
 
En plantas DH el PSF de las variedades 129, 159 y 168 no presentó diferencias 
significativas entre ellas, observándose una reducción a los 6 (33.84 %) y 12 DDIE                    
(53.96 %) con respecto a las plantas BR (Fig. 1-10A). Una reducción en el PSF en plantas 
DH con respecto a plantas BR entre los 6 (27.14 %) y 12 (46.26 %) DDIE, fue observada 
en la variedad 123. Igualmente, el PSF para la variedad 123 a los 12 DDIE fue 
significativamente mayor (30.66 %) respecto a las demás variedades (Fig. 1-10A). 
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En plantas BR el PST se incrementó en 19.30 % entre los 6 y 12 DDIE, y no se observaron 
diferencias estadísticas entre los 12 y 33 DDIE. En plantas DH el PST se redujo en              
16.57 % a los 6 DDIE con respecto a las plantas BR. El PST a los 33 DDIE fue 
estadísticamente igual entre las plantas BR y DH (Fig. 1-10B).  
 
En plantas BR el PSER presentó una tendencia creciente en el tiempo, siendo 
estadísticamente diferente cada tiempo (Fig.  1-10C). En plantas DH se observó una 
reducción en el PSER a los 6 DDIE (25.83 %) y 12 DDIE (71.57 %), comparado con las 
plantas BR. En plantas DH el PSER entre los 6 y 12 DDIE no presentó diferencias 
estadísticas, sin embargo, entre los 12 y 33 DDIE se aumentó en 87.26 % (Fig. 1-9DC). 
 
En plantas BR de las variedades 123, 159 y 168 fueron estadísticamente igual entre las en 
todos los tiempos, mientras que la variedad 129 entre los 12 y 33 DDIE se incrementó en 
111.44 % (Fig. 1-10D). En plantas DH de las variedades 123, 129 y 168, el PSR aumentó 
a los 12 DDIE entre 69.09- 41.93 %, con respecto a las plantas BR; además, fueron 
estadísticamente iguales entre los 12 y 33 DDIE (Fig. 1-10D). En la variedad 159 se observó 
que el PSR fue igual estadísticamente entre los 6 y 12 DDIE; pero a los 33 DDIE se presentó 
un incremento de con respecto a plantas BR de 443.29 % (Fig. 1-10D). 
 
En plantas BR la relación raíz/parte aérea (R/S) fue menor a 0.23 en todos los tiempos         
(Fig.  1-11). En plantas DH la R/S aumentó a los 6 DDIE entre 64.70 - 105.88 %, y a los 12 
DDIE entre 173.68 - 211.76 % (Fig.1-10). En plantas DH de las variedades 129 y 123, la 
R/S fue estadísticamente igual a los 12 y 33 DDIE. Una reducción en la R/S de 59.62 % fue 
observada en la variedad 168 y un aumento de 92.45 % en la variedad 159, entre los 12 y 




Capítulo 1 53 
 
 
Figura 1-10. Peso seco foliar, tallos, estructuras reproductivas y raíces de cuatro variedades de 
algodón en plantas bien regadas (BR) o sometidas a déficit hídrico durante la fase de inicio de la 
floración (DH). A. Peso seco foliar. B. Peso seco de tallos. C.  Peso seco de estructuras 
reproductivas. D. Peso seco de raíz. La línea vertical discontinua representa el fin del periodo de 
estrés e inicio de la recuperación.  Los datos mostrados son las medias de tres repeticiones con el 
error estándar indicado por las líneas verticales. Letras diferentes indican diferencias significativas a 




54 Efectos del déficit hídrico sobre el intercambio de gases, crecimiento, 
desarrollo, rendimiento y calidad de fibra en cuatro variedades de 
algodón (Gossypium hirsutum L.). 
 
 
Figura 1-11.Relación raíz: parte aérea, para cuatro variedades de algodón en plantas bien regadas 
(BR) o sometidas a déficit hídrico durante la fase de floración (DH). La línea vertical discontinua 
representa el fin del periodo de estrés e inicio de la recuperación.  Los datos mostrados son las 
medias de tres repeticiones con el error estándar indicado por las líneas verticales. Letras diferentes 
indican diferencias significativas a p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba de DGC. 
 
1.3.8 Retención relativa de estructuras (RRE) 
La RRE presentó diferencias significativas para el factor tiempo (Tabla 1-1). Entre los 3 y 6 
DDIE no se presentaron diferencias significativas. Las diferencias fueron obtenidas a los 12 
DDIE, donde la RRE se redujo al 35 % (Fig. 1-12). A los 33 DDIE se observó un aumento 
en la RRE (109.81 %), de manera que las plantas DH presentaron 9.81 % más estructuras 
reproductivas que plantas BR. En plantas DH en la cosecha (140 DDIE) se presentó una 
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Figura 1-12. Retención relativa de estructuras de cuatro variedades de algodón sometidas a déficit 
hídrico durante la fase de floración (DH). La línea vertical discontinua representa el fin del periodo 
de estrés e inicio de la recuperación. La línea discontinua en posición horizontal indica el 100% o 
valor de referencia de las plantas bien regadas (BR). Los datos mostrados son las medias de tres 
repeticiones con el error estándar indicado por las líneas verticales. Letras diferentes indican 
diferencias significativas a p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba de DGC. 
 
La RRE por ramas no presentó diferencias significativas para las variedades en la cosecha 
(Tabla 1-2). Sin embargo, en el tercio superior (R:>9) la RRE fue menor del 100 %, es decir 
que en plantas DH la RRE fue menor que en plantas BR (5.4-13.6%) (Tabla 1-2). A los 33 
DDIE se presentaron diferencias significativas en la RRE por rama entre variedades (Tabla 
1-2). La RRE fue menor de 100 % en posiciones 1 (P1) y 2 (P2) de las ramas simpodiales 
del tercio inferior (R:1-4) y P1 de ramas simpodiales del tercio medio (R:5-8).  
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Tabla 1-2. Porcentaje relativo de retención de estructuras reproductivas según rama simpodial y 
posición para cuatro variedades de algodón sometidas a condiciones de déficit hídrico durante la 























159 33 DDIE 76.6 28.8 200.0 52 183.3 167.0 286.0 116.7 99.4 A 
168 33 DDIE 73.6 40.5 233.3 55 175.0 113.0 180.0 127.8 101.3 B 
129 33 DDIE 44.6 59.8 138.9 31.7 116.7 133.0 173.0 125.0 100.5 C 
123 33 DDIE 52.7 22.4 195.6 47.2 154.2 133.0 221.0 158.3 98.8 D 
168 Cosecha 100.3 98.1 100.5 98.4 101.1 101.0 89.0 88.5 94.2 E 
159 Cosecha 99.8 98.2 100.9 97.9 100.0 101.0 86.4 88.0 94.3 E 
129 Cosecha 98.1 97.7 102.4 97.6 99.8 104.0 87.2 90.1 94.6 E 
123 Cosecha 97.7 98.2 102.2 99.1 100.2 101.0 86.9 88.1 94.1 E 
Rama: R; Posición 1: P1; Posición 2: P2; Posición 3: P3; Días después de iniciado el estrés: DDIE. 
Letras diferentes indican diferencias a nivel significativo p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba de 
hotteling. 
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El número de ramas monopodiales y el número de cápsulas en ramas monopodiales 
presentaron diferencias significativas para la interacción suministro hídrico y variedad. En 
plantas BR no se observaron diferencias significativas entre variedades (Tabla 1-3). Las 
plantas DH de las variedades 123, 159 y 168 evidenciaron una emisión de ramas 
monopodiales (1 - 2.5) y producción de cápsulas (1.67- 4.67) dentro de estas ramas, 
mientras que la variedad 129 no emitió ramas monopodiales (Tabla 1-3).  
 
Tabla 1-3. Número de ramas monopodiales y de cápsulas en ramas monopodiales para cuatro 
variedades de algodón en plantas bien regadas (BR) o sometidas a déficit hídrico durante la fase de 











DH 168 1.8 3 A 
DH 123 2.5 4.6 A 
DH 159 1 1.6 A 
DH 129 0 0 B 
BR 168 0.3 0.3 B 
BR 123 0 0 B 
BR 159 0 0 B 
BR 129 0 0 B 
Déficit hídrico: DH; Bien regado: BR. Letras diferentes indican diferencias a nivel significativo                    
p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba de hotteling. 
1.3.9 Rendimiento y calidad de fibra 
● Componentes del rendimiento 
El número y peso de cápsulas abiertas presentaron diferencias significativas entre los 
tratamientos (Tabla 1-4). Plantas DH de todas las variedades generaron un mayor número 
de cápsulas por planta (13.3-30.6 %) en comparación con las plantas BR. Sin embargo, el 
peso de cápsula en plantas DH fue menor en las variedades 123 (39.4 %), 168 (19.15 %) 
y 159 (30.24 %) con respecto a las plantas BR. Contrario a lo anterior, en plantas DH de la 
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Tabla 1-4. Número y peso de cápsula para cuatro variedades de algodón en plantas bien regadas 










DH 123 15.3 2.0 A 
BR 123 11.0 3.3 CD 
DH 129 11.3 3.6 CD 
BR 129 11.2 2.7 C 
DH 159 9.7 3.8 BD 
BR 159 8.3 4.7 B 
DH 168 11.5 3.0 CD 
BR 168 8.8 4.3 B 
Déficit hídrico: DH; Bien regado: BR. Letras diferentes indican diferencias a nivel significativo                     
p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba de hotteling. 
 
● Rendimiento y porcentaje de fibra 
El rendimiento en algodón-semilla (R.AS) presentó diferencias significativas por efecto de 
la interacción suministro hídrico y variedad (Tabla 1-1). En plantas BR el R.AS fue igual 
estadísticamente entre las variedades. En plantas DH el rendimiento fue estadísticamente 
mayor para la variedad 129 (41.95 g planta-1) en comparación con las demás variedades. 
Entre las plantas BR y DH se observó una reducción no significativa del rendimiento en las 
variedades 123 (14.36 %), 159 (6.97 %) y 168 (10.81 %). Opuesto a lo anterior, en plantas 
DH de la variedad 129 se observó un incremento del rendimiento (38.03 %) con respecto a 
plantas BR (Fig.  1-13A).  
 
El porcentaje de fibra presentó diferencias significativas para el factor variedad (Tabla 1-1). 
La variedad 129 presentó el porcentaje de fibra más bajo (37.24 %) comparado con las 
variedades 159, 168 y 123 (39.64 - 40.15 %) (Fig. 1-13B).  
 
El rendimiento en algodón-fibra (R.AF) presentó diferencias significativas por efecto de la 
interacción suministro hídrico y variedad (Tabla 1-1). Plantas DH de la variedad 123 
presentaron el menor R.AF (11.15 g planta-1) siendo estadísticamente diferentes de las 
demás variedades y de las plantas BR de la variedad 123. Plantas DH de las variedades 
129,159 y 168 presentaron un R.AF estadísticamente igual (13.48-15.48 g planta-1). En 
plantas DH de las variedades 159 y 168 el R.AF fue estadísticamente igual con plantas BR. 
Mientras que plantas DH de la variedad 129 superaron estadísticamente en 5.05 g planta-1 
a las plantas BR (Fig.  1-13C). 
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Figura 1-13. Rendimiento y porcentaje de fibra para cuatro variedades de algodón en plantas bien 
regadas (BR) o sometidas a déficit hídrico durante la fase de floración (DH). A. Rendimiento en 
algodón-semilla. B. Porcentaje de fibra. C. Rendimiento en algodón-fibra. Los datos mostrados son 
las medias de tres repeticiones con el error estándar indicado por las líneas verticales. Letras 
diferentes indican diferencias significativas a p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba DGC. 
 
● Calidad de fibra 
Los parámetros de calidad de fibra: micronaire, longitud y resistencia; presentaron 
diferencias significativas por efecto de la variedad (Tabla 1-1). En los parámetros de calidad 
de fibra, la variedad 129 fue estadísticamente diferente de las demás variedades, debido a 
que presentó una alta resistencia (38.21 g tex-1) y longitud (32.65 mm), y un bajo micronaire 
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Tabla 1-5. Calidad de fibra para cuatro variedades de algodón. 
Variedad Micronaire Longitud (mm) Resistencia (g tex-1) 
123 5.01 ± 0.15 A 28.64 ± 0.61 B 34.00 ± 1.06 B 
129 4.18 ± 0.15 B 32.65 ± 0.38 A 38.21 ± 1.14 A 
159 5.06 ± 0.15 A 29.37 ± 0.60 B 33.59 ± 0.97 B 
168 4.70 ± 0.16 A 30.21 ± 0.85 B 34.67 ± 1.10 B 
Cifras después del ± indican el error estándar. Letras diferentes indican diferencias a nivel 
significativo p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba DGC. 
 
1.4 Discusión 
El déficit hídrico es un limitante importante de la productividad del cultivo de algodón             
(Wang et al., 2016a). El rendimiento de las variedades de algodón en condiciones de déficit 
hídrico difiere de acuerdo con modificaciones fisiológicas inherentes de cada variedad (Patil 
et al, 2013). Pocos estudios han relacionado el proceso fotosintético con el crecimiento y 
desarrollo de estructuras reproductivas, en función del rendimiento y la calidad de fibra 
(Pettigrew, 2004a-b). Hasta ahora no se tienen reportes del efecto del déficit hídrico sobre 
las variedades cultivadas en Colombia. En este estudio se muestran los efectos del déficit 
hídrico sobre las dinámicas de la fotosíntesis a través del tiempo, su efecto en el crecimiento 
y desarrollo de estructuras reproductivas y su relación con el rendimiento en fibra en cuatro 
variedades colombianas de algodón.   
 
El Ψw es un indicador de tolerancia o susceptibilidad al déficit hídrico en variedades de 
algodón (Brito et al., 2011) y refleja la capacidad de la planta para tomar agua o para 
conservarla (Osakabe et al., 2014). En algodón se ha descrito que en estrés moderado las 
plantas presentan un Ψw entre -1.2 a -1.5 MPa, mientras que en estrés severo el Ψw está 
entre -2.0 a -2.3 MPa (Wang et al., 2016b). De acuerdo con esto las plantas DH estuvieron 
sometidas a un déficit hídrico moderado entre los días 3 y 6 DDIE y a un déficit hídrico 
severo en el día 12 DDIE (Fig. 1-3A). El CRA es una variable indicadora del estado hídrico 
que refleja el balance entre el suministro de agua y la transpiración (Saranga et al., 1991; 
Lugojan and Ciulca, 2011). De acuerdo con la escala planteada por Hsiao and Acevedo 
(1974), las plantas DH a partir de los 6 DDIE presentaron un estrés severo debido a una 
reducción del CRA > 20% (Fig. 1-3B). Sin embargo, las variedades 129 y 159 a los 6 DDIE 
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presentaron un mayor CRA. Esto sugiere procesos de osmoregulación como los reportados 
por Parida et al., (2007).  
La fotosíntesis es el proceso en el que se sintetizan carbohidratos empleados en procesos 
de crecimiento y por tanto es una variable determinante del rendimiento en los cultivos 
(Raines, 2011). En condiciones de déficit hídrico, la fotosíntesis se disminuye 
principalmente por la reducción en la conductancia estomática y en un estrés severo por 
daños en el PSII (Chastain et al., 2016).  En esta investigación se observó en plantas DH 
una disminución de la fotosíntesis desde el inicio del estrés, llegando a 1.21 μmol m-2 s-1 
cuando el Ψw llegó a -2.07 MPa (Fig. 2-4A), de manera semejante a lo reportado en 
algodón por Chastain et al., (2016). Patil et al. (2013) afirman que la capacidad de mantener 
una alta tasa de fotosíntesis durante déficit hídrico es un rasgo asociado a variedades con 
tolerancia al déficit hídrico. Sin embargo, aquí no se encontraron diferencias en la 
fotosíntesis a nivel de variedades, lo que puede deberse a que todas las variedades censan 
el mismo nivel de estrés dado por el Ψw y la diferencia en el CRA entre DH y BR. La 
disminución observada en la fotosíntesis tiene un componente estomático importante, 
debido a que la conductancia estomática presentó el mismo patrón de disminución que la 
fotosíntesis y la tasa de transpiración (Fig.1-4B-C).  
 
En algunas variedades de algodón se han observado limitaciones estomáticas por efecto 
del déficit hídrico (Yi et al., 2016; Chastain et al., 2016). En esta investigación se observó 
una marcada disminución de la conductancia estomática en los primeros días del estrés 
(Fig.1-4B), esto se puede atribuir a un incremento en la concentración de ácido abscísico 
(ABA). Debido a que según lo reportado por Niu et al., (2018), en algodón la concentración 
de ABA se incrementa significativamente durante los primeros días del déficit hídrico. Una 
baja conductancia estomática está relacionada con variedades tolerantes al déficit hídrico 
(Ullah et al., 2017). Sin embargo, aquí no se observaron diferencias entre las variedades 
dado que todas presentaron una baja conductancia estomática. 
 
La δ13C y la Δ son una medida indirecta del uso eficiente del agua (Saranga et al., 1999; 
Brito et al., 2014) y pueden ser usadas para realizar selección asistida por marcadores para 
mejorar el potencial de rendimiento en plantas de algodón sometidas a déficit hídrico            
(Levi et al.,2009). En esta investigación se encontró que el déficit hídrico redujo la Δ en 
todas las variedades (Fig. 1-5A-B), debido a la limitación estomática que impide el flujo 
adecuado del CO2 al sitio de carboxilación (Leidi et al., 1999; Zhang et al., 2009). No 
obstante, las variedades 129 y 159 presentaron una baja reducción de la Δ (Fig. 1-5B), esto 
sugiere que estas variedades tienen un menor uso eficiente del agua (Farquhar et al., 
1982).    
Se han identificado variedades de algodón donde la δ13C está relacionada inversamente 
con el potencial de rendimiento en condiciones de déficit hídrico (Leidi et al., 1999; Levi et 
al., 2009). También se ha descrito una relación positiva entre Δ y el rendimiento de algodón-
fibra (Pettigrew and Gerik, 2007; Brito et al., 2014).  En esta investigación se encontraron 
esas mismas relaciones, dado que las variedades 129 y 159 presentaron un δ13C y Δ muy 
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cercano al de plantas BR, y un alto rendimiento de fibra en plantas DH. De esta manera, la 
baja reducción de la Δ puede ser considerada como un mecanismo de defensa ante el 
déficit hídrico 
El contenido de pigmentos fotosintéticos se incrementó por efecto del déficit hídrico en 
todas las variedades (Fig. 1-6B-C-E). Este aumento se puede atribuir a la pérdida de turgor 
celular, dada por el bajo Ψw y probablemente también por la disminución de la división 
celular, como ha sido reportado en otras plantas (Rolando et al., 2015; Rodríguez et al., 
2017). En algodón se ha encontrado que el déficit hídrico genera reducción de la expansión 
foliar y esto genera un aumento el contenido de clorofilas (Pettigrew, 2004a). En otras 
especies también se ha reportado una disminución en el contenido de clorofilas en déficit 
hídrico debido a degradación por ROS y actividad de clorofilasas (Parida et al., 2007). En 
la relación Chla/Chlb se observó una reducción significativa (Fig. 1-6D), esto sugiere leves 
procesos de degradación que generan una alteración en el complejo de captura de luz en 
la membrana tilacoidal (Parida et al., 2007). Sin embargo, debido a la reducción en la 
expansión foliar no se observó como tal una disminución en el contenido de clorofilas. La 
disminución en el contenido de pigmentos también se ha descrito como un mecanismo de 
protección de PSII (Balaguer et al., 2002). De acuerdo con Brito et al., (2011), la 
conservación del contenido de clorofila observada en este estudio puede ser un indicador 
de estabilidad del PSII en estas variedades en condiciones de déficit hídrico.  
 
En déficit hídrico severo se ha reportado la presencia de limitaciones no estomáticas 
asociadas principalmente a la funcionalidad del PSII (Yi et al.,2016). El cierre estomático 
causa un desbalance en las dos fases de la fotosíntesis formando ROS, cuyos blancos son 
las membranas, macromoléculas y en el cloroplasto particularmente el PSII (Raja et 
al.,2017). En este estudio la relación Fv/Fm fue superior a 0.82, Según Brito et al., (2011) 
esto se debe el déficit hídrico impuesto no genera daños que afecten la funcionalidad del 
PSII. Estos datos sugieren, que, aunque el estrés fue severo la principal limitación de la 
fotosíntesis en las variedades evaluadas en este estudio fue de tipo estomático (Brito et al., 
2011; Yi et al., 2016). Como se mencionó antes uno de los principales blancos de las ROS 
son las membranas, por lo cual la pérdida de electrolitos es un indicativo tanto de la 
producción de ROS durante el déficit hídrico como de los mecanismos de defensa 
antioxidante de las plantas (Su et al., 2017; Zhang et al., 2017). En esta investigación se 
observó que la pérdida de electrolitos fue menor de 30 %. Se ha reportado que las 
variedades de algodón que mantienen la pérdida de electrolitos menor de 30 % son 
consideradas tolerantes a la condición de estrés (Brito et al., 2011), dicha tolerancia es 
asociada a una alta actividad de antioxidantes (Yi et al., 2016; Su et al., 2017). La baja 
pérdida de electrolitos encontrada puede explicar la ausencia de daño en el PSII indicada 
por los altos valores de Fv/Fm.  
 
El IAF es la relación entre el área foliar expuesta a la radiación y el área de suelo que ocupa 
(Chen and Black, 1992). En algodón el IAF se puede reducir por efecto del déficit hídrico 
hasta el 35% (Pettigrew, 2004a), y es considerado un indicador de severidad del déficit 
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hídrico (De Kauwe et al., 2011). El déficit hídrico en este estudio causó una reducción del 
80.32 % del IAF. Esto contrasta con lo encontrado por Pettigrew (2004a), estas diferencias 
se pueden atribuir a los niveles de estrés censados. La reducción del IAF por efecto del 
déficit hídrico, genera una disminución de la pérdida de agua por transpiración (Ruiz et al., 
1997), y la intercepción de radiación PAR (Pettigrew, 2004a), lo que está relacionado 
directamente con el rendimiento.  Las variedades evaluadas en este estudio redujeron el 
IAF y el área foliar, de tal forma que se disminuyó la captación de radiación y probablemente 
la fotosíntesis del dosel. Sin embargo, al reducir la captación de radiación, se puede 
disminuir la cantidad de ROS por la planta y de esta manera manteniendo la funcionalidad 
del PSII evitando la fotoinhibición. La rápida recuperación del IAF se asocia a variedades 
con tolerancia a déficit hídrico, debido a que restauran de forma rápida la fotosíntesis del 
dosel (López et al., 1997). 
 
El déficit hídrico debido a limitaciones en la síntesis de carbohidratos y toma de agua, 
reduce el crecimiento de las plantas (Loka and Oosterhuis, 2012). Una respuesta 
ampliamente descrita en condiciones de déficit hídrico es el aumento en el crecimiento de 
la raíz con el fin de aumentar la captación de agua (Zhao et al. 2010).  En este estudio se 
observó un aumento significativo del crecimiento radical y la R/S en todas las variedades, 
debido a una mayor translocación de asimilados desde la parte aérea hacia la raíz (Rich 
and Watt, 2013). Evidenciado por la reducción significativa del PSH, PST y PSR. El 
incremento de la R/S es un rasgo deseable dado que aumenta el balance entre la toma de 
agua y transpiración (Snider and Oosterhuis, 2015). El aumento observado en el PSR se 
relaciona con el aumento de la longitud y el volumen de la raíz (Luo et al., 2016). En el 
presente estudio no se encontraron diferencias entre las variedades, contrario a lo descrito 
por Kennedy et al. (1987). Sin embargo, en la recuperación (33 DDIE) la variedad 159 
presentó un incremento significativo del PSR, además de un alto rendimiento de algodón-
fibra (14.69 g planta-1). De acuerdo con Niu et al., (2018), la variedad 159 presentó 
compensación del crecimiento radical, por tanto, es considerada tolerante debido a que 
esta característica le permite obtener un mayor rendimiento agronómico. Variedades como 
129 y 168 no presentan compensación del crecimiento radical, pero si un alto rendimiento 
de algodón-fibra, debido a esto los mecanismos de tolerancia de estas variedades parecen 
no estar asociados con el crecimiento radical.  
 
El déficit hídrico genera abscisión de ER debido a reducción de la fotosíntesis del dosel, 
además de señalización hormonal por ABA (Snider and Oosterhuis, 2015). En este estudió 
el déficit hídrico generó una reducción en la RRE >60 %, dato contrastante con el 18 % de 
reducción observado por Wang et al., (2016a). Sin embargo, en la presente investigación 
se observó una nueva emisión de ER en las zonas distales de las ramas simpodiales 
durante la rehidratación. Este efecto compensatorio es típico de variedades con crecimiento 
indeterminado (Pettigrew, 2004b). En la variedad 129 la emisión de ER fue baja, pero 
presentó el más alto rendimiento en algodón-fibra, mientras que las variedades 123, 159 y 
168 emitieron una mayor cantidad de ER. El aporte de estas nuevas ER al rendimiento en 
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algodón-fibra es bajo, debido al gasto energético adicional para la formación de la ER; no 
obstante, pueden ayudar a mitigar el efecto negativo del déficit hídrico sobre el rendimiento 
en algodón-fibra (Pettigrew, 2004b; Kuai et al., 2015). En la cosecha la RRE en las ramas 
simpodiales fue cercana al 100 %, es decir que el número de cápsulas en las ramas 
simpodiales es una característica asociada con la variedad, dado que no se alteró por la 
condición hídrica. Sin embargo, el déficit hídrico generó en las variedades 123,159 y 168, 
un mayor número de cápsulas por plantas. Esto se produjo por la emisión de ramas 
monopodiales y cápsulas en estas ramas. Lo observado contrasta con lo reportado por 
Sahito et al., (2015), quienes afirman que la presencia de ramas monopodiales no varía por 
efecto del déficit hídrico. El incremento observado en variedades como 123 en el número 
de ramas monopodiales y de cápsulas, no reflejó un aumento del rendimiento en algodón-
fibra. Posiblemente porque representa un alto gasto energético para la planta y esto reduce 
la disponibilidad de carbohidratos para el llenado de cápsulas, por tanto, afecta 
negativamente el rendimiento en algodón-fibra.  
 
Las características de porcentaje y calidad de fibra son afectadas por el déficit hídrico 
(Wang et al., 2016a). En la presente investigación el porcentaje de fibra, micronaire, 
longitud y resistencia no se afectaron por el déficit hídrico. Lo reportado en esta 
investigación contrasta con trabajos previos (Brito et al., 2011; Niu et al., 2018), quienes 
reportan un efecto negativo en la calidad de fibra por el déficit hídrico. Los resultados 
obtenidos en el presente estudio posiblemente se deben a que el estrés se aplicó al inicio 
de la fase reproductiva, cuando el desarrollo de la fibra se encontraba en el proceso de 
división celular en la testa, o por una mezcla entre cápsulas formadas durante el estrés y 
recuperación, que pudo enmascarar el efecto. Además, las cápsulas son menos 
susceptibles al déficit hídrico, pues son órganos con baja transpiración y el suministro de 
agua se pudo dar vía floema desde otros órganos (Snider and Oosterhuis, 2015). 
 
Variedades de algodón con alto rendimiento agronómico en condiciones de déficit hídrico 
son consideradas tolerantes (Patil et al., 2013). De acuerdo con esto, las variedades 129, 
159 y 168 son consideradas tolerantes, mientras que 123 como susceptible. Con base en 
las variables evaluadas se puede atribuir el bajo rendimiento en algodón-fibra de la variedad 
123 a tres factores. En primer el mantenimiento de mayor cantidad de tejido foliar durante 
la fase de estrés, lo que pudo aumentar la transpiración del dosel. En segundo lugar, se 
encontró una baja generación de nuevo tejido foliar durante la recuperación, por tanto, las 
hojas presentes tuvieron una edad mayor de 5 semanas, esto posiblemente aumentó la 
tasa de respiración (Snider and Oosterhuis, 2015). En tercer lugar, la variedad 123 emitió 
un gran número de ER y ramas monopodiales durante la rehidratación, esto pudo generar 
un alto gasto de esqueletos carbonados y por tanto la disponibilidad de carbohidratos para 
el llenado de cápsula fue menor.  
 
En contraste, la variedad 129 es considerada como la más tolerante, dado que el 
rendimiento de algodón-fibra en plantas DH superó en 5.05 g planta-1 a las plantas BR. 
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Además de presentar la mejor calidad de fibra, que presenta un mayor ingreso a los 
productores. Esta tolerancia se puede relacionar con las siguientes características. El 
mantener un mejor estado hídrico en estrés moderado de acuerdo con lo observado en el 
CRA, esto puede estar afín con procesos de osmoregulación (Parida et al., 2007). Además 
de una alta Δ, que, según Levi et al., (2009) y Brito et al., (2014) es un atributo de tolerancia 
relacionado con alto rendimiento. También, la R/S fue similar entre el final del estrés y la 
recuperación, esto sugiere un mantenimiento del tejido radical después de finalizado el 
estrés de tal forma que aumenta el suministro de agua y nutrientes a la parte aérea (Snider 
and Oosterhuis, 2015). Además, 129 no emitió ramas monopodiales, que suponen un alto 
gasto energético para la planta. El comportamiento observado en el CRA, δ13C, Δ,  R/S y 
número de ramas monopodiales puede estar relacionado con el incremento observado el 
peso de cápsula quien fue determinante en el rendimiento en algodón-fibra y el alto nivel 




El déficit hídrico en las cuatro variedades no generó daños en el PSII, por tanto, los datos 
sugieren que las limitaciones de la fotosíntesis fueron estomáticas.  La fotosíntesis del dosel 
se limitó por una reducción del IAF y el área foliar, sin embargo, el IAF se recuperó 
rápidamente durante la rehidratación. Las diferencias observadas en el rendimiento en 
algodón-fibra entre las variedades se atribuyen a un posible alto gasto energético en la 
emisión de ramas monopodiales y de ER durante el periodo de recuperación, diferencias 
en el CRA, δ13C, Δ y R/S.  Estos datos explican tanto el alto rendimiento en algodón-fibra 
observado en la variedad 129 catalogada como la más tolerante, y el bajo rendimiento en 
algodón-fibra de la variedad 123 clasificada como susceptible. 
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2. Capítulo 2: Respuestas bioquímicas de 
cuatro variedades de algodón        
(Gossypium hirsutum L.) al déficit hídrico. 
 
Resumen 
El déficit hídrico es el estrés abiótico más limitante de la productividad del cultivo de 
algodón, dado que genera reducciones del rendimiento mayores de 50%. El déficit hídrico 
genera afectaciones en el estado hídrico que produce desbalance entre las fases de la 
fotosíntesis y como producto se acumulan agentes oxidantes. Para hacer frente al estrés 
las plantas de algodón acumulan antioxidantes y/o moléculas protectoras como prolina y 
carotenoides, además de compuestos que participan en osmoregulación como azúcares, 
potasio y prolina. La magnitud de estas respuestas varía entre variedades. Se consideran 
tolerantes las variedades con mecanismos de protección antioxidantes y/o osmoregulación. 
El objetivo de este trabajo fue caracterizar las respuestas bioquímicas en función del 
rendimiento de cuatro variedades de algodón en condiciones de déficit hídrico impuesto 
durante la floración. Se evaluó potencial hídrico, contenido relativo de agua (CRA), 
azúcares totales, potasio, prolina, carotenoides y rendimiento. De acuerdo con el potencial 
hídrico y CRA, a los 6 días después de iniciado el estrés (DDIE) las plantas estaban en 
estrés moderado (-1.2 MPa) y a los 12 DDIE en estrés severo (-2.07 MPa); al 6 DDIE en la 
variedad 129 (63.4%) y 159 (61.74%) el CRA fue significativamente mayor, sin embargo, 
no se presentaron diferencias importantes entre variedades. En los compuestos que 
participan en osmoregulación, se observó un alto contenido de azúcares en plantas 
estresadas especialmente en 159 (30.78 mg g-1pf). El potasio se incrementó en plantas 
estresadas, pero no hubo diferencias entre variedades. También se observó una alta 
prolina en 129 (0.59 μg mg-1pf) en estrés severo. A pesar de las diferencias en el contenido 
de osmolitos, no se relacionó con cambios importantes en el estado hídrico. Sin embargo, 
una relación entre el contenido de prolina y malondialdehido fue observada, dado que la 
variedad 129 tuvo el mayor contenido de prolina y el menor MDA (18.74 μg mg-1pf), mientras 
que 123 tuvo menos prolina y el más alto MDA (34.33 μg mg-1pf). Los carotenoides actúan 
como antioxidante y se incrementaron en plantas estresadas, siendo más alto en 159 (0.6 
mg g-1pf ). La variedades 129 tuvo un rendimiento 47.06% mayor que en plantas bien 
regadas, por lo que se considera tolerante al déficit hídrico. Esto se relacionó con 
mecanismos de protección dado por la prolina que redujo el daño oxidativo. 
Palabras clave: 
Rendimiento; Prolina; Malondialdehido; Antioxidantes 
 




El algodón es cultivado alrededor del mundo desde zonas templadas a tropicales y a 
menudo experimenta ciclos esporádicos de déficit hídrico y rehidratación (Zahoor et al., 
2017). En Brasil se observó entre 2009 – 2012 una reducción en el rendimiento del 30 % 
por efecto del déficit hídrico durante la fase reproductiva (Brito et al., 2014), sin embargo, 
Wang et al., (2016a) establecen que las pérdidas en el rendimiento con un déficit hídrico es 
severo pueden alcanzar hasta un 58 %. No obstante, el algodón es considerado tolerante 
al déficit hídrico dado que posee mecanismos para aliviar el estrés (Wang et al; 2016b). 
Esos mecanismos pueden ser clasificados como fisiológicos, bioquímicos y moleculares 
(Moreno, 2009). En algodón el déficit hídrico genera una reducción del potencial hídrico 
foliar (Chastain et al., 2016), esto ocasiona una disminución del turgor celular que afecta 
las funciones metabólicas de la planta (Shao et al., 2009).  Por tanto, afecta 
significativamente variables como la fotosíntesis y conductancia estomática (Chastain et 
al., 2016) e índice de área foliar (Pettigrew, 2004). El efecto negativo en esta variables 
disminuye el rendimiento debido a la disminución en la producción de fotoasimilados y el 
cambio en la partición de estos (Pettigrew, 2004; Wang et al., 2016a).  
 
El algodón presenta respuestas para contender con el déficit hídrico. Dentro de las cuales 
está la osmoregulación dada por el aumento de osmolitos como azúcares, aminoácidos no 
proteicos como prolina y elementos minerales como potasio (Liu et al., 2004; Parida et al., 
2007; Wang et al., 2016b). El ajuste osmótico está relacionado con la duración e intensidad 
del estrés, puesto que sí el déficit hídrico genera daños severos, el ajuste osmótico se ve 
reducido (Wang et al., 2016b). 
 
Las especies reactivas de oxígeno (ROS) son originadas como producto de reacciones de 
transferencia de electrones y se pueden acumular en grandes concentraciones en 
compartimentos intra y extracelulares cuando la planta se encuentra sometida a estrés 
(Carmody et al., 2016). Durante el déficit hídrico se genera un cierre estomático, esto 
produce desbalance entre las fases de la fotosíntesis, causando la acumulación de ROS 
(Raja et al., 2017). Las ROS tienen como blanco lípidos, ácidos nucleicos y proteínas, 
ocasionando daños y muerte celular (Ben Rejeb et al., 2014a). Por tanto, una rápida 
activación de mecanismos de defensa antioxidante es esencial para mantener la 
homeostasis y reducir el impacto del estrés oxidativo (Tamás et al.,2017).  Los antioxidantes 
son de tipo enzimático y no enzimático (Cruz de Carvalho, 2008; Hennouni et al., 2008). 
Dentro de los antioxidantes no enzimáticos los carotenoides, quienes pueden detoxificar el 
O2 singlete, además tienen una función protectora del PSII en condiciones de exceso de 
radiación (Uarrota et al., 2018). También está la prolina, que juega un papel importante 
como molécula protectora en respuesta a déficit hídrico, salinidad y alta temperatura (Ben 
Rejeb et al., 2014b). La prolina también actúa eliminando el radical hidroxilo en el ciclo Pro-
Pro (Signorelli et al., 2014). La capacidad antioxidante varía en función de la variedad, pues 
se han encontrado variedades consideradas susceptibles por efecto de una baja actividad 
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de antioxidantes enzimáticos y un bajo contenido de prolina, que en efecto presentan una 
alta peroxidación lipídica; mientras que variedades tolerantes se han relacionado con alta 
actividad de antioxidantes enzimáticos y alto contenido de prolina, por lo que presentan una 
baja peroxidación lipídica (Sekmen et al., 2014). La peroxidación lipídica se determina con 
base en la concentración de malondialdehido (MDA), que es considerado como un 
indicador de la actividad antioxidante (Singh et al., 2016a). La baja concentración de MDA 
ha sido asociada con variedades tolerantes al déficit hídrico (Yang et al., 2016). 
 
La comprensión de las respuestas de las plantas al estrés es fundamental para, a través 
del manejo agronómico o mejoramiento genético, usarlas para dar soluciones sustentables, 
que permitan alcanzar una buena productividad en condiciones de estrés por déficit hídrico 
(Chaves and Oliveira, 2004; Basu and Rabara, 2017). Para la obtención de variedades 
tolerantes al déficit hídrico se deben desarrollar herramientas que permitan fenotipificar 
plantas de algodón, con el objetivo de seleccionar plantas con algún mecanismo de 
tolerancia que permita obtener altos rendimientos en condiciones desfavorables para su 
crecimiento (Brito et al., 2014). 
 
En Colombia se han adelantado procesos de mejoramiento genético convencional con el 
objetivo de aumentar rendimiento y calidad de fibra. Sin embargo, se han identificado tres 
variedades con alto rendimiento dentro de pruebas multiambiente en zonas como el Cesar, 
La Guajira y el norte del Huila, donde el déficit hídrico en la fase reproductiva es frecuente 
y limitante del rendimiento. A pesar de esto en Colombia no se han adelantado estudios 
para identificar las respuestas de estas variedades al déficit hídrico. Por esta razón la 
presente investigación tiene por objetivo identificar las respuestas bioquímicas de las 
variedades: Oasis-129 BII RRFlex, Nevada-123 BII RRFlex, Festivalle y Guatapuri, a una 
condición de déficit hídrico severo, con el fin de establecer la base fisiológica de la 
tolerancia al déficit hídrico, además de encontrar variables marcadoras para realizar 
selección de líneas promisorias. 
 
2.1 Metodología  
2.1.1 Material vegetal y establecimiento del experimento 
En este estudio se evaluaron cuatro variedades de algodón: Oasis-129 BII RRFlex (129), 
Nevada-123 BII RRFlex (123), Festivalle (168) y Guatapuri (159). La variedad 129 
registrada en el año 2018 es la primera variedad de algodón transgénico desarrollada en 
Colombia, esta superó a los testigos comerciales en pruebas de rendimiento en el Cesar, 
La Guajira y el Norte del Huila en Colombia en más de 500 kg ha-1 de fibra. Las variedades 
168 y 159 tienen registro para la zona del caribe seco (Departamento del Cesar y la 
Guajira), estas presentaron un rendimiento superior en 400 kg ha-1 de fibra en comparación 
con variedades comerciales, debido una alta adaptación a esta zona agroecológica 
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(Burbano et al., 2017). La variedad 123 presenta una adaptación al Caribe Húmedo y zonas 
con riego suplementario. 
 
Esta investigación se llevó a cabo en el municipio de El Espinal - Tolima, en el centro de 
investigación Nataima de AGROSAVIA, con coordenadas 4° 11´ 12,39´´ N, 74° 57´ 38,37´´ 
W. El experimento fue establecido en condiciones de casa de mallas. Las plantas de 
algodón fueron sembradas en bolsas plásticas de color negro (0.45 m de largo x 0.35 m de 
ancho) y se llenaron con 15 kg de suelo franco arenoso, proveniente del lote II-5 del CI 
Nataima, donde tradicionalmente se siembra algodón. Se realizó un análisis químico del 
suelo (Fig. 1S) para conocer el contenido de nutrientes del suelo y ajustar la fertilización 
con base en la extracción del cultivo (Fageria et al., 2010). 
 
Para establecer la humedad volumétrica a capacidad de campo (HVCC) se realizaron dos 
curvas de retención de humedad a cinco tensiones (0.01, 0.03, 0.1, 0.3 y 1.5 MPa) (Calle 
and Proaño, 2006). El punto de capacidad de campo (0.02 MPa) se presentó cuando la 
humedad volumétrica fue de 0.17 m3 de agua m-3 de suelo y el punto de marchitez 





Figura 2-1. Curva de retención de humedad de suelo del lote II-5 para dos profundidades.  
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2.1.2 Tratamientos 
Se usó un diseño en bloques completos al azar en parcelas divididas, las parcelas 
principales fueron los tratamientos de suministro hídrico y como subparcelas las 
variedades, se realizaron tres repeticiones cada una con 20 plantas. Las plantas de todas 
las variedades se mantuvieron a un 85 % de la HVCC hasta el inicio de la floración 
(aparición de la primera flor blanca en la primera rama reproductiva) y a partir de este 
estado se mantuvieron dos suministros hídricos: plantas bien regadas (BR) al 85 % de 
HVCC (0.1451 m3 m-3) y plantas en déficit hídrico (DH) al 60 % de la HVCC (0.1024 m3 m-
3), simulando un DH severo. Cuando las plantas DH alcanzaron un potencial hídrico foliar 
de ± -2,0 MPa se reinició la aplicación de riego hasta alcanzar un 85 % de la HVCC, que 
se mantuvo hasta el momento de la cosecha. El riego se realizó por goteo cada tercer día, 
de acuerdo con la humedad volumétrica del suelo determinada con sensores de humedad 
5TE (Meter group, Pullman E.E.U.U). Estos sensores fueron calibrados previamente 
utilizando la metodología descrita por el fabricante y para cada sensor se estableció una 
curva de calibración mediante una regresión lineal para ajustar la humedad volumétrica del 
suelo. 
2.1.3 Estado hídrico 
Para determinar el estado hídrico se midió el potencial hídrico foliar (Ψw) y el contenido 
relativo de agua (CRA). Las mediciones se realizaron en hojas completamente expandidas 
del tercio superior de seis plantas por tratamiento. El Ψw foliar fue medido a los 1, 2, 3, 6, 
9 y 12 días después de iniciado el estrés (DDIE), entre las 3:30 am y 5:00 am, usando una 
bomba de Scholander (Soil moisture modelo 3005. Santa Barbara, CA, USA), siguiendo la 
metodología de Chastain et al., (2016). El CRA se evaluó cuando en promedio las plantas 
alcanzaron un Ψw entre -1.2 a -1.5 MPa y de -2.0 a -2.3 MPa, estos rangos son indicativos 
de estrés moderado y severo respectivamente (Wang et al., 2016b). Debido a esto el CRA 
se midió a los 3, 6 y 12 DDIE en hojas colectadas entre las 3:30 am y 5:00 am, tomando 
cinco discos de hoja de 10 mm de diámetro a partir de la cuales se determinó la masa 
fresca, la masa turgente y masa seca. El CRA se calculó usando la ecuación descrita por 
Argentel et al. (2006). 
 
𝐶𝑅𝐴 =  
(𝑀𝑎𝑠𝑎 𝑓𝑟𝑒𝑠𝑐𝑎 − 𝑀𝑎𝑠𝑎 𝑠𝑒𝑐𝑎)
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2.1.4 Contenido de azúcares totales 
La evaluación se hizo a los 6 y 12 DDIE, en seis plantas por tratamiento realizando tres 
repeticiones técnicas. 100 mg de tejido foliar fueron macerados en nitrógeno líquido y se 
mezclaron en 5,000 μL de agua destilada en agitación horizontal por 60 minutos. La mezcla 
se centrífugo 4,032 g por 30 minutos a 12 °C y se tomó el sobrenadante.                                               
Se mezclaron 30 μL de sobrenadante con 150 μL de agua destilada y 200 μL de fenol en 
un medio ácido (1,000 μL de ácido sulfúrico). Después de enfriar a temperatura ambiente 
en oscuridad, se determinó la absorbancia a 490 nm en un espectrofotómetro de UV/visible 
genesys 20 (Thermo Scientific, Waltham, USA) (Dubois et al., 1956). Se realizó una curva 
de calibración con patrón D-glucosa, para determinar la concentración de azúcares se 
empleó la ecuación descrita por Melgarejo et al., (2010).  
𝐶. 𝑎𝑧ú𝑐𝑎𝑟𝑒𝑠 𝑡𝑜𝑡𝑎𝑙𝑒𝑠 =  
(𝐴𝑏𝑠𝑜𝑟𝑏𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑎 490 𝑛𝑚+𝑖𝑛𝑡𝑒𝑟𝑐𝑒𝑝𝑡𝑜)
𝑃𝑒𝑛𝑑𝑖𝑒𝑛𝑡𝑒
   
 
2.1.5 Contenido de potasio foliar 
El potasio foliar fue cuantificado con un medidor de potasio LAQUAtwin K-11 (Horiba, Kyoto, 
Japón) en peciolos de la hoja caulinar número 5. Los peciolos se colocaron a 0°C por 24 
horas y posteriormente a 25 °C por 30 minutos, después se cortaron en trozos de 5 mm y 
se extrajo la savia, la cual se colocó en el sensor para obtener el contenido de potasio 
(Stevens et al., 2016). Se evaluó a los 6 y 12 DDIE en seis plantas por tratamiento 
realizando tres repeticiones técnicas. 
2.1.6 Contenido de prolina 
La evaluación fue a los 6 y 12 DDIE en seis plantas por tratamiento realizando tres 
repeticiones técnicas. El contenido de prolina se determinó empleando la metodología de 
Bates et al., (1973). Para esto se tomaron 500 mg de tejido foliar y se maceraron en 
nitrógeno líquido. Se adicionaron 500 μL de ácido sulfosalicílico al 3 % y luego se 
centrifugaron a 10,000 g por 10 minutos. Se mezclaron en un tubo de reacción 1,000 μL 
del sobrenadante con 1,000 μL de ninhidrina ácida y 1,000 μL de ácido acético glacial, 
posteriormente se dejaron por 1 hora a 95°C después de lo cual la reacción se detuvo en 
hielo. La mezcla de reacción fue extraída con 3000 μL de tolueno mezclando vigorosamente 
en vórtex. Se colectó la fase acuosa y se determinó la absorbancia a 510 nm en un 
espectrofotómetro de UV/visible genesys 20 (Thermo Scientific, Waltham, USA). Se realizó 
una curva de calibración con patrón de prolina y con base en esta determinó el contenido 
de prolina utilizando la ecuación descrita por Melgarejo et al. (2010). 
 
𝐶. 𝑃𝑟𝑜𝑙𝑖𝑛𝑎 =  
(𝐴𝑏𝑠𝑜𝑟𝑏𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑎 520 𝑛𝑚+𝑖𝑛𝑡𝑒𝑟𝑐𝑒𝑝𝑡𝑜)
𝑃𝑒𝑛𝑑𝑖𝑒𝑛𝑡𝑒
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2.1.7 Contenido de carotenoides 
El contenido de carotenoides se determinó en seis plantas por tratamiento a los 6 y 12 DDIE 
siguiendo la metodología descrita por Lichtenthaler (1987). 100 mg de tejido foliar fueron 
macerados con nitrógeno líquido. Se adicionaron 1,500 μL de acetona al 80 % previamente 
enfriada a -10 ºC, luego se centrifugó a 11,200 g por 3 minutos a 4 °C. Se extrajo la totalidad 
del sobrenadante y se depositó en un balón ámbar. Este proceso se repitió hasta extraer 
un sobrenadante incoloro. Se aforó a 25 mL con acetona y la absorbancia se determinó a 
470, 663 y 647 nm en un espectrofotómetro de UV/visible genesys 20 (Thermo Scientific, 




(1000 ∗ 𝐴𝑏𝑠 470𝑛𝑚) − (182 ∗ 𝐶𝑙𝑜𝑟𝑜𝑓𝑖𝑙𝑎 𝑎) − (85.02 ∗ 𝐶𝑙𝑜𝑟𝑜𝑓𝑖𝑙𝑎 𝑏)
198
) ∗ 0.025]
𝑃𝑒𝑠𝑜 𝑑𝑒 𝑙𝑎 𝑚𝑢𝑒𝑠𝑡𝑟𝑎
 
 
2.1.8 Contenido de Malondialdehido (MDA) 
El contenido de MDA se determinó a los 6 y 12 DDIE en seis plantas por tratamiento 
realizando tres repeticiones técnicas. La extracción se realizó a partir de 500 mg de tejido 
foliar que fueron macerados en nitrógeno líquido. Se adicionaron 2,000 μL de ácido 
tricloroacético al 0.1 % p/v, luego se centrifugó a 4,951 g por 30 minutos. Se tomaron           
500 μL del sobrenadante a los que se les agregaron 1,500 μL de ácido tiobarbitúrico al                          
0.5 % preparado en una solución de ácido tricloroacético al 20 %. Las muestras se 
sometieron a 95 °C por 30 minutos, la reacción se detuvo en hielo. Las muestras fueron 
centrifugadas a 10,000 g por 4 minutos. Posteriormente se extrajo el sobrenadante y se 
determinó la absorbancia a 450, 532 y 600 nm en un espectrofotómetro de UV/visible 
genesys 20 (Thermo Scientific, Waltham, USA) (Wang et al., 2013). El contenido de MDA 
se calculó empleando la ecuación descrita a continuación. 
 
𝑀𝐷𝐴 =  6,45 ∗ (𝐴𝑏𝑠𝑜𝑟𝑏𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑎 532 𝑛𝑚 − 𝐴𝑏𝑠𝑜𝑟𝑏𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑎 600 𝑛𝑚) − 0,56 ∗ 𝐴𝑏𝑠𝑜𝑟𝑏𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 𝑎 450 𝑛 𝑚   
 
2.1.9 Rendimiento  
El rendimiento fue determinado en seis plantas por tratamiento cuando el porcentaje de 
cápsulas abiertas fue del 100 %. En cada planta se colectaron todas las cápsulas abiertas 
y se pesaron para calcular el rendimiento de algodón-semilla por planta. La separación de 
la semilla y la fibra se realizó usando una desmotadora experimental (Continental cotton 
gin. USA). Posteriormente se pesó la fibra y se determinó el rendimiento de algodón-fibra 
por planta.  
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2.1.10 Análisis estadístico  
Los datos se analizaron mediante modelos lineales generales y mixtos. Para los datos que 
contenían el factor tiempo, se consideraron como efectos fijos los tratamientos de 
suministro hídrico, las variedades y el tiempo. Como efecto aleatorio el bloque y suministro 
hídrico anidado dentro del bloque. Para la variable rendimiento se fijaron como efecto fijo 
el tratamiento de suministro hídrico y la variedad, como efecto aleatorio el bloque y el 
tratamiento de suministro anidado en el bloque. Dichos modelos fueron seleccionados 
según el criterio de akaike y de información bayesiano (Gómez et al., 2012). La prueba de 
comparación de medias fue Di Rienzo, Guzmán y Casanoves (DGC). La interpretación de 
cada una de las variables evaluadas se realizó teniendo en cuenta la significancia del            
p-valor de la interacción de mayor orden. Los análisis descritos fueron realizados con el 
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2.1 Resultados  
 
En la tabla 2-1 se presenta el resumen de los análisis para cada variable y se pueden 
observar los factores que afectaron de forma significativa los parámetro evaluados. Solo se 
analizarán a profundidad las interacciones significativas de mayor orden. 
 
Tabla 2-1. Pruebas de hipotesis obtenidas mediante modelos lineares generales y mixtos. Los 
valores F y p fueron obtenidos para los factores tiempo, suministro hídrico y variedad, y sus 
respectivas interacciones de segundo y tercer orden.   
Variable Tiempo 
Suministro Hídrico Variedad 
Tiempo * 
Suministro Hídrico 
Tiempo * Variedad 
Suministro Hídrico 
* Variedad 
Tiempo * Suministro 
Hídrico * Variedad 
Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p Valor F Valor p 
Ψw 93.2 <0.0001 252.5 0.0039 2.4 0.07 80.7 <0.0001 0.7 0.7226 2.3 0.0779 0.6 0.7953 
CRA 96.1 <0.0001 1256.5 0.0008 2.5 0.0592 135.6 <0.0001 2.7 0.0165 1.1 0.3341 2.9 0.0112 
Azúcares 
totales 
3.1 0.0787 121.3 0.0081 4.6 0.0055 1.1 0.2922 1.0 0.3994 3.4 0.0224 1.1 0.3463 
Potasio 38.6 <0.0001 21.8 0.0428 0.2 0.8676 24.9 <0.0001 0.4 0.6906 0.8 0.4817 0.7 0.5261 
Prolina 496.7 <0.0001 58.3 0.0167 12.3 <0.0001 521.9 <0.0001 9.2 <0.0001 15 <0.0001 15.6 <0.0001 
Car 72.6 <0.0001 552.5 0.0018 2.3 0.0762 12.9 0.0005 9.1 <0.0001 6.9 0.0003 8.6 <0.0001 
MDA 63.4 <0.0001 843.8 0.0012 125.2 <0.0001 92.3 <0.0001 7.4 0.0001 21.7 <0.0001 2.3 0.0452 
R.AF n.a n.a 0.0007 0.9802 1.6 0.1948 n.a n.a n.a n.a 5.1 0.0054 n.a n.a 
Se resaltan con negritas las diferencias estadísticas a p ≤ 0.05. * Indica el termino de interacción 
entre factores. Potencial hídrico: Ψw; Contenido relativo de agua: Carotenoides: CAR; CRA; 
Malondialdehido: MDA; Rendimiento en algodón fibra: R.AF; n.a, el factor o interacción no aplica 
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2.1.1 Estado hídrico 
El Ψw presentó diferencias significativas (p ≤ 0.05) para la interacción de segundo orden 
entre el suministro hídrico y tiempo (Tabla 2-1). El factor variedad no representó una fuente 
de variabilidad importante. El CRA presentó diferencias significativas (p ≤ 0.05) para la 
interacción de tercer orden entre el tiempo, suministro hídrico y variedad (Tabla 1-1). 
 
En plantas BR el Ψw osciló entre -0.4 y -0.5 MPa durante el periodo de estrés (Fig. 1-3A). 
En las plantas DH el Ψw disminuyó gradualmente desde el 1 DDIE (-0.79 MPa) hasta los 
12 DDIE, donde presentó el valor más negativo (-2.07 MPa). En cada tiempo se observaron 
diferencias estadísticas entre las plantas DH, exceptuando entre los 3 (1.18 MPa) y 6 (1.26 
MPa) DDIE, que fueron estadísticamente iguales (Fig. 1-3A). En plantas BR el CRA en 
todas las variedades varió entre 84.6 - 90.33 % durante el periodo de estrés (Fig. 1-3B). En 
plantas DH el CRA presentó una tendencia decreciente en el tiempo, observándose 
diferencias significativas entre todos los tiempos con respecto a las plantas BR. A los 3 
DDIE no se observaron diferencias entre variedades y se observó que el CRA osciló entre 
77.49 – 73.03 %. A los 6 DDIE se presentaron diferencias significativas entre variedades,  
129 (63.4 %) y 159 (61.74 %) presentaron el mayor CRA, mientras que 123 (56.43 %) y                         
168 (56.45 %) fueron significativamente menores. El CRA a los 12 DDIE estuvo entre            
58.17 – 54.24 % y no se observaron diferencias estadísticas entre variedades(Fig. 1-3B).  
 
 
Figura 2-2. Estado hídrico en cuatro variedades de algodón en plantas bien regadas (BR) y 
sometidas a déficit hídrico durante la fase de inicio de la floración (DH). A. Potencial hídrico foliar B. 
Contenido relativo de agua. Los datos mostrados son las medias de tres repeticiones con el error 
estándar indicado por las líneas verticales. Letras diferentes indican diferencias significativas a             
p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba DGC. 
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2.1.2 Azúcares totales 
El contenido de azúcares totales presentó diferencias significativas (p ≤ 0.05) por efecto de 
la interacción de segundo orden entre el suministro hídrico y variedad (Tabla 2-1).  Plantas 
BR no mostraron diferencias significativas entre variedades. El contenido de azúcares 
totales fue significativamente mayor en plantas DH que en plantas BR para todas las 
variedades. Plantas DH de las variedades 123, 129 y 168 no presentaron diferencias 
significativas, en estas variedades el contenido de azúcar estuvo entre                                           
22.82 – 25.54 mg g-1 pf. Mientras que plantas DH de la variedad 159 presentaron el mayor 
contenido de azúcares totales (30.78 mg g-1 pf) y fue un 136.40 % mayor que en plantas 
BR (Fig. 2-3). 
 
Figura 2-3. Concentración de azúcares totales en tejido foliar para cuatro variedades de algodón en 
plantas bien regadas (BR) o sometidas a déficit hídrico durante la fase de floración (DH). Los datos 
mostrados son las medias de tres repeticiones con el error estándar indicado por las líneas verticales. 
Letras diferentes indican diferencias significativas a p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba DGC. 
 
2.1.3 Contenido de Potasio  
El contenido de potasio presentó diferencias significativas (p ≤ 0.05) por efecto de la 
interacción de segundo orden, entre suministro hídrico y tiempo (Tabla 2-1). En plantas BR 
la concentración de potasio no presentó diferencias significativas entre los tiempos. En 
plantas DH el potasio se incrementó a medida que el periodo de estrés avanzaba, dado que 
a los 6 DDIE fue un 41.90 % mayor que en plantas BR.  A los 12 DDIE, el potasio se 
incrementó en 23.48 % con respecto al 6 DDIE y fue un 68.80 % mayor que en plantas BR 
(Fig. 2-4). 
 
Capítulo 2 81 
 
 
Figura 2-4. Contenido de potasio en plantas de algodón en plantas bien regadas (BR) o sometidas 
a déficit hídrico durante la fase de floración (DH) a los 6 y 12 días después de iniciado el estrés 
(DDIE). Los datos mostrados son las medias de tres repeticiones con el error estándar indicado por 




El contenido de prolina presentó diferencias significativas para la interacción de tercer orden 
entre los factores suministro hídrico, variedad y tiempo (Tabla 2-1). En plantas BR la prolina 
en todas las variedades fue menor de 0.1 µg g-1 pf (Fig. 2-5), siendo valores más bajos que 
los obtenidos en plantas DH. Plantas DH de las variedades 129, 159 y 168 no presentaron 
diferencias significativas a los 6 DDIE, mientras que la variedad 123 presentó un contenido 
de prolina significativamente menor (0.12 µg g-1 pf) e igual que el de plantas BR (Fig. 2-5). 
Se presentó un aumento en el contenido de prolina a los día 12 DDIE para las variedades 
123 (275 %) y 168 (82.6 %), en comparación a los 6 DDIE. Sin embargo, el contenido de 
prolina fue significativamente menor en las variedades 123 y 168 que en la 129 (0.59 µg g-
1 pf) y la 159 (0.52 µg g-1 pf) quienes presentaros los contenidos más altos. Sin embargo, el 
contenido de prolina en la variedad 129 fue 13.46 % mayor que en la 159 (Fig. 2-5). 
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Figura 2-5. Contenido de prolina en tejido foliar para cuatro variedades de algodón en plantas bien 
regadas (BR) o sometidas a déficit hídrico durante la fase de floración (DH) a los 6 y 12 días después 
de iniciado el estrés (DDIE). Los datos mostrados son las medias de tres repeticiones con el error 
estándar indicado por las líneas verticales. Letras diferentes indican diferencias significativas a             
p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba DGC. 
 
2.1.5 Carotenoides 
El contenido de carotenoides presentó diferencias significativas para la interacción de tercer 
orden entre los factores variedad, suministro hídrico y tiempo (Tabla 2-1). En plantas BR 
fueron significativamente menores con respecto a plantas DH a los 6 y 12 DDIE (Fig. 2-6).  
En plantas DH la variedad 159 a los 6 DDIE presentó la menor concentración (0.44 mg g-1 
pf) con respecto a las demás variedades, mientras que la variedad 168 presentó la mayor 
concentración (0.5 mg g-1 pf). Plantas DH de las variedades 123 (0.46 mg g-1 pf) y 129 (0.48 
mg g-1 pf) a los 6 DDIE fueron significativamente iguales. A los 12 DDIE todas variedades 
aumentaron significativamente la concentración de carotenoides (8.3 - 36.36 %) con 
respecto a los 6 DDIE,  a excepción de la variedad 168. Las variedades 123, 129 y 168 
(0.52 mg g-1 pf) no presentaron diferencias significativas a los 12 DDIE, mientras que la 
variedad 159 presentó un 18 % más concentración de carotenoides que las demás 
variedades (Fig. 2-6). 
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Figura 2-6. Concentración de carotenoides en cuatro variedades de algodón en plantas bien regadas 
(BR) o sometidas a déficit hídrico durante la fase de floración (DH) a los 6 y 12 días después de 
iniciado el estrés (DDIE). Los datos mostrados son las medias de tres repeticiones con el error 
estándar indicado por las líneas verticales. Letras diferentes indican diferencias significativas a p ≤ 
0.05 de acuerdo con la prueba DGC. 
 
2.1.6 Contenido de Malondialdehido (MDA) 
El contenido de MDA presentó diferencias significativas por efecto de la interacción de 
tercer orden entre los factores suministro hídrico, variedad y tiempo (Tabla 2-1). En plantas 
DH el contenido de MDA fue significativamente mayor a los 6 (31.95 - 69.21 %) y 12 DDIE 
(86.65 % - 128.59 %), comparado con plantas BR (Fig. 2-7). La variedad 129 presentó el 
menor incremento del MDA con respecto a las plantas BR a los 6 (31.95 %) y 12 DDIE 
(86.65 %). En plantas DH de la variedad 129 el MDA fue un 83.19 y 30.04 % menor que las 
variedades 123 y 159, respectivamente. 
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Figura 2-7. Contenido de Malondialdehido en cuatro variedades de algodón en plantas bien regadas 
(BR) o sometidas a déficit hídrico en la fase de floración (DH) a los 6 y 12 días después de iniciado 
el estrés (DDIE). Los datos mostrados son las medias de tres repeticiones con el error estándar 
indicado por las líneas verticales. Letras diferentes indican diferencias significativas a p ≤ 0.05 de 
acuerdo con la prueba DGC. 
 
2.1.7 Rendimiento 
El rendimiento en algodón-fibra presentó diferencias significativas por efecto de la 
interacción suministro hídrico y variedad (Tabla 2-1). En plantas DH de la variedad 123 el 
rendimiento (11.15 g planta-1) fue significativamente menor al de plantas BR y con respecto 
a las demás variedades. Las plantas DH de las variedades 129,159 y 168 presentaron un 
rendimiento entre 13.48 - 15.48 g planta-1 sin diferencias significativas. Las plantas DH de 
las variedades 159 y 168 no presentaron diferencias significativas con las plantas BR, 
mientras que plantas DH de la variedad 129 presentaron un rendimiento 5.05 g planta-1 
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Figura 2-8. Rendimiento en algodón-fibra para cuatro variedades de algodón en plantas bien 
regadas (BR) o sometidas a déficit hídrico durante la fase de floración (DH). Los datos mostrados 
son las medias de tres repeticiones con el error estándar indicado por las líneas verticales. Letras 
diferentes indican diferencias significativas a p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba DGC. 
 
2.2 Discusión 
Las plantas de algodón presentan respuestas bioquímicas para tolerar el estrés generado 
por el déficit hídrico. Una de las más importantes respuestas reportadas en las plantas es 
el ajuste osmótico, debido a la acumulación de azúcares, prolina y potasio, el cual ha sido 
reportado como un mecanismo importante en variedades de algodón tolerantes al déficit 
hídrico (Parida et al., 2007; Wang et al., 2016b). Otra respuesta de defensa ante el déficit 
hídrico es la acumulación de compuestos antioxidantes y protectores, dentro de los que 
están los no enzimáticos como la prolina y los carotenoides los cuales reducen la 
peroxidación lipídica (Parida et al., 2007; Sekmen et al., 2014; Wang et al., 2016b; Uarrota 
et al., 2018). En este estudio se describen las principales respuestas de cuatro variedades 
de algodón relacionadas con ajuste osmótico y la respuesta antioxidante no enzimática, así 
como su relación con el rendimiento en algodón-fibra en respuesta a un estrés por déficit 
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El Ψw está relacionado con el estado hídrico y la habilidad de la planta para retener y tomar 
agua en condiciones de déficit hídrico (Osakabe et al., 2014). De acuerdo con lo establecido 
por Wang et al. (2016b), un Ψw entre -1.2 a -1.5 MPa es indicador de estrés moderado y 
un Ψw entre -2.0 a -2.3 MPa como un estrés severo; teniendo en cuenta lo anterior en esta 
investigación las plantas DH entre los 3 y 6 DDIE se encontraron en un déficit hídrico 
moderado y a los 12 DDIE en un déficit hídrico severo (Fig. 2-2A). El CRA refleja el balance 
entre la toma de agua, transpiración y conductancia estomática, además de ser un indicador 
del estado hídrico (Saranga et al., 1991; Lugojan and Ciulca, 2011). de acuerdo con la 
escala planteada por Hsiao and Acevedo (1974), en el presente estudio las plantas DH a 
partir de los 6 DDIE presentaron un estrés severo. En variedades de algodón la velocidad 
de reducción del Ψw se relaciona con la tolerancia al déficit hídrico (Brito et al., 2011). La 
capacidad de mantener un alto CRA en periodos cortos de déficit hídrico se ha relacionado 
con variedades tolerantes (Parida et al., 2007). En esta investigación se encontró que las 
variedades 129 y 159 mantienen un CRA significativamente mayor en estrés moderado, 
esto sugiere que estas variedades presentan mecanismos de osmoregulación y pueden 
tener un nivel de tolerancia mayor (Parida et al., 2007). 
 
La acumulación de azúcares es un mecanismo de osmoregulación para mantener un alto 
Ψw durante periodos de déficit hídrico (Nounjan et al., 2018). En este estudio se encontró 
que el déficit hídrico genera un incremento en el contenido de azúcares totales. 
Especialmente en la variedad 159 que acumuló un alto contenido de azúcares, esto sugiere 
un mayor ajuste osmótico que las demás variedades. Sin embargo, de acuerdo con lo 
encontrado por Wang et al., (2016b) en algodón, el aporte de los azúcares totales a la 
osmoregulación es de solo 8 %. Esto podría explicar el leve incremento del CRA observado 
en esta variedad. 
 
El potasio es el principal soluto mineral que participa en el ajuste osmótico en plantas 
(Hummel et al., 2010) y su acumulación en variedades de algodón sometidas a déficit 
hídrico se ha asociado con tolerancia (Wang et al., 2014). En este estudio se observó un 
incremento en el contenido de potasio (23.48 %) cuando el déficit hídrico pasó de moderado 
a severo, sugiriendo que el potasio es una respuesta que tiene un papel importante en el 
ajuste osmótico en condiciones de déficit hídrico en algodón. Estos datos coinciden con los 
descritos por Wang et al., (2016b), quienes observaron que el potasio se incrementó con la 
disminución del Ψw. El aumento del potasio observado en todas las variedades puede 
explicar la ausencia de diferencias significativas en el estado hídrico entre variedades, así 
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La prolina es un aminoácido que actúa como osmolito compatible y es de gran importancia 
en el ajuste osmótico durante condiciones de estrés (Nounjan et al., 2018). Una alta 
acumulación de prolina en plantas de algodón es una característica de tolerancia al déficit 
hídrico (Sekmen et al., 2014).  De acuerdo con lo establecido por Sekmen et al. (2014), el 
contenido de prolina observado en este estudio sugiere que las variedades 129 y 159 son 
más tolerantes, debido a una alta acumulación en estrés severo, mientras que las 
variedades 123 y 168 podrían considerarse susceptibles. En la presente investigación 
también se observó una relación entre el nivel de severidad del estrés y el contenido de 
prolina, debido a que en estrés severo los contenidos de prolina en todas las variedades 
fueron mayores que en estrés moderado, estos datos son semejantes a los obtenidos por 
Wang et al., (2016b). Se ha reportado que este aumento en el contenido de prolina puede 
estar relacionado con la mayor acumulación de ácido abscísico, fitohormona que regula la 
transcripción del gen que codifica para la enzima Pyrrolin-5-Carboxilasa sintetasa, clave en 
la síntesis de prolina (Ben Rejeb et al., 2014; Zhang et al., 2015). Según Wang et al., 
(2016b), la participación de la prolina en el ajuste osmótico es del 5.8 % durante periodos 
cortos de estrés, no obstante, la prolina aumenta su participación en el ajuste osmótico en 
periodos de estrés prolongados. Los datos de CRA y prolina observados en este estudio, 
sugieren que la prolina pudo tener un efecto leve en la osmoregulación en las variedades 
129 y 159 en estrés moderado, debido a que estas presentaron un CRA mayor que en 123 
y 168. Sin embargo, en estrés severo la prolina no tuvo un efecto importante en la 
osmoregulación, debido a la disminución observada en el CRA. Sin embargo, su función 
pudo estar relacionada con la protección de macromoléculas y con sus propiedades como 
antioxidante debido a su capacidad para detoxificar el radical hidroxilo el ciclo Pro-Pro 
(Signorelli et al., 2014).  
 
El déficit hídrico genera desbalance en la fotosíntesis causado por el cierre estomático, esto 
genera una alta producción de ROS, cuyo principal blanco son las membranas generando 
peroxidación lipídica (Aranjuelo et al.,2008; Raja et al.,2017). Los carotenoides son 
pigmentos considerados antioxidantes no enzimáticos asociados a la protección del PSII 
(Khan et al., 2018). En este estudió se observó que el déficit hídrico generó un incremento 
en el contenido de carotenoides (Fig.2-6), el cual se puede considerar como una respuesta 
de disipación térmica asociada al ciclo de las xantofilas (Rodríguez et al., 2017) o 
detoxificación del O2 singlete (Uarrota et al., 2018). Lo anterior sugiere que en las 
variedades evaluadas se presentó un mecanismo de protección adicional a la acumulación 
de prolina. La variedad que más aumentó el contenido de carotenoides fue la 159 (0.6 mg 
g-1 pf) la cual también presentó un alto contenido de prolina. Por tanto, se considera que 
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El MDA es un compuesto intermedio producto de la peroxidación lipídica y es un indicador 
del balance ROS-antioxidantes durante una condición de estrés (Tuteja et al., 2015).  En 
este estudió el déficit hídrico incrementó el contenido de MDA, esto indica un aumento de 
ROS y la peroxidación de membranas. Estos datos son semejantes a los reportados en 
algodón en condiciones de déficit hídrico (Wang et al., 2016b). Las variedades 123 y 168 
presentaron los mayores contenidos de MDA y las variedades 159 y 129 presentan los 
menores contenidos. Estos datos contrastan con el contenido de prolina, el cual fue menor 
en las variedades 123 y 168 y mayor en las variedades 159 y 129. Estos resultados sugieren 
que las variedades 129 y 159 tienen una alta capacidad de detoxificar las ROS y/o cuentan 
con mecanismos de protección de las membranas que evitan la peroxidación lipídica. Se 
sabe que la prolina es un aminoácido que tiene actividad antioxidante (Signorelli et al., 2014) 
y que por ser un osmolito compatible puede proteger macromoléculas y estructuras como 
las membranas (Ashraf, and Foolad, 2007). De esta manera, el bajo contenido de MDA en 
las variedades 159 y 129 puede deberse en parte al aumento del contenido de prolina 
observado en estas variedades. Adicionalmente en la variedad 159 el mayor contenido de 
carotenoides también pudo contribuir al bajo contenido de MDA observado en esta 
variedad. Variedades de algodón con mecanismos de protección han sido identificadas 
como tolerantes al déficit hídrico,  dado que esto refleja una protección de proteínas, 
pigmentos y lípidos del ataque de agentes oxidantes, lo que facilita una rápida recuperación 
de la actividad metabólica luego de la rehidratación (Parida et al., 2007). Los datos sugieren 
que la variedad 129 podría ser considerada como la más tolerante debido a su mejor 
respuesta antioxidante y/o de protección, mientras que las variedades 123 y 168 serían 
susceptibles al déficit hídrico. 
 
En plantas de algodón uno de los principales rasgos asociados con tolerancia al estrés es 
el rendimiento (Brito et al., 2011). En esta investigación el déficit hídrico en la variedad 129 
incrementó el rendimiento en 47.06 %, mientras que en las variedades 159 y 168 el déficit 
hídrico no afectó el rendimiento  (Fig. 2-8). Se considera que las plantas que en condiciones 
de estrés aumentan o no disminuyen su rendimiento son tolerantes a la condición 
estresante (Brito et al., 2011; Singh et al., 2016b). Con base en lo anterior, se puede decir 
que las variedad más tolerante al déficit hídrico fue 129, seguida de 159 y 168, mientras 
que la variedad 123 se puede considerar susceptible. El nivel de tolerancia al déficit hídrico 
observado en estas variedades se puede asociar a la defensa antioxidante y/o mecanismos 
de protección generados por estas, debido a que las variedades más tolerantes presentaron 
un bajo MDA. De esta manera, en este estudio se encontró una relación directa entre el 
contenido de prolina y el rendimiento. La protección antioxidante en plantas de algodón se 
ha relacionado con alto rendimiento en condiciones de déficit hídrico (Brito et al., 2011).  El 
menor contenido de MDA es un indicador, tanto de la generación de mecanismos 
antioxidante como de mecanismos protección que permiten una mayor estabilidad de 
macromoléculas y membranas y por tanto del metabolismo celular (Tuteja et al., 2015). Uno 
de los principales blancos de las ROS en déficit hídrico es el PSII debido al desbalance de 
 
Capítulo 2 89 
 
la fotosíntesis por la limitación estomática, una menor acción de las ROS genera un menor 
daño en el PSII y una recuperación más rápida de la actividad fotosintética una vez 
finalizado el déficit hídrico. Esto puede explicar el aumento en el rendimiento observado en 
las variedades que presentaron mayor contenido de prolina y carotenoides. Sin embargo, 
es necesario realizar estudios para determinar el papel de otros mecanismos antioxidantes 
y evaluar su importancia en la tolerancia de estas variedades al déficit hídrico. 
 
Conclusión 
La variedad Oasis 129 es la más tolerante entre las variedades evaluadas, por lo que debe 
ser evaluado su comportamiento agronómico en campo en zonas con presencia de 
periodos de déficit hídrico, además puede ser incorporada como parental en programas de 
mejoramiento genético como donante de la tolerancia al déficit hídrico por su alta actividad 
antioxidante y expresión de mecanismos de protección, pero antes debe ser evaluada la 
actividad de otros antioxidantes enzimáticos y no enzimáticos.  
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3 Capítulo 3: Identificación de variables 
indicadoras para la selección de variedades 
de algodón (Gossypium hirsutum L.) con 
tolerancia al déficit hídrico. 
 
Resumen 
El déficit hídrico es un estrés abiótico que limita la productividad del cultivo de algodón. Para 
mitigar el efecto del estrés es necesario el desarrollo de variedades con tolerancia al estrés, 
además de la identificación de variables indicadoras para usar en procesos de selección. 
El objetivo fue establecer el nivel de tolerancia de cuatro variedades y establecer la relación 
de 29 variables con la tolerancia al déficit hídrico. Se calcularon el índice de tolerancia al 
estrés, productividad media y media geométrica de productividad. Además, se realizaron 
análisis de componentes principales, regresión por mínimos cuadrados parciales y 
correlaciones de Pearson. Se encontró que la productividad media y la media geométrica 
de la productividad tenían una correlación de 0.99. La productividad media fue igual 
estadísticamente entre 123 (13.19 g planta-1) y 129 (12.75 g planta-1) y difieren de 159 
(15.09 g planta-1) y 168 (14.75 g planta-1). El índice de tolerancia al estrés reveló que la 
variedad 129 es la más tolerante. En la asociación de variables con el índice de tolerancia 
al estrés, se encontró una alta asociación con el contenido de prolina y malondialdehido en 
estrés moderado y severo, además del peso de cápsula. Mientras que la productividad 
media se asoció con el contenido de azúcares en estrés moderado y la relación clorofila a/b 
en estrés moderado y severo. Estas variables ser usadas en programas de mejoramiento 
genético para selección de variedades con tolerancia al déficit hídrico.  
Palabras clave: 
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3.1 Introducción 
El estrés por déficit hídrico es causado por una reducción significativa de la precipitación; 
en los últimos años se ha observado una tendencia creciente en la frecuencia, duración y 
extensión espacial del déficit hídrico, esto afecta de forma importante la producción 
agrícola, el desarrollo social y económico de las regiones (Wilhite et al., 2014). El cultivo del 
algodón es considerado susceptible al estrés por déficit hídrico, debido a una reducción del 
rendimiento hasta del 58% cuando se limita la disponibilidad de agua del suelo o cuando 
crece en regiones áridas, razón por la cual es una prioridad maximizar el uso eficiente de 
los recursos para aumentar la productividad del cultivo (Wang et al., 2016a; Niu et al., 2018). 
Sin embargo, las plantas presentan mecanismos de evitación y tolerancia al estrés, que les 
permiten sobrevivir y obtener rendimiento agronómico significativo (Fang and Xiong, 2015) 
Dentro de estos mecanismos se destaca la osmoregulación por acumulación de azúcares, 
potasio y prolina (Parida et al., 2008; Wang et al., 2016b), la reducción del daño oxidativo 
mediado por una alta actividad del sistema antioxidante y/o mecanismos de protección 
(Wang et al., 2016b) y aumento del uso eficiente del agua mediante regulación estomática 
(Yakir et al., 1990). Otro mecanismo descrito es el crecimiento radical, el cual permite 
mantener el suministro de agua y de nutrientes (Niu et al., 2018). 
 
Según Blum (2011), el mejoramiento genético de variedades ha sido una estrategia exitosa 
para mitigar los efectos del déficit hídrico. El mejoramiento convencional que usaba el 
rendimiento para seleccionar variedades en diversos ambientes es costoso y lento, debido 
a esto se ha incorporado la fisiología vegetal a los programas de mejoramiento genético, 
usando como criterios de selección características que corresponden a un ideotipo de 
planta (Blum, 2011). Dentro de ese ideotipo de planta de algodón definido en el programa 
de mejoramiento genético de Agrosavia, se busca que una variedad tolerante tenga 
velocidad y magnitud en la expresión de dichos mecanismos, de tal forma que ajuste su 
metabolismo para mantener en funcionamiento el aparato fotosintético durante y después 
del estrés, por lo que el crecimiento, desarrollo y productividad no se afectan de forma 
significativa. Levi et al., (2009) identificaron una variedad de algodón con tolerancia al déficit 
hídrico, debido a que el rendimiento se reduce solo en 8 %, esta característica fue conferida 
por un aumento del eficiencia en el uso del agua, reducción del daño oxidativo y ajuste 
osmótico a nivel foliar. Patil et al., (2013), encontraron que las variedades de algodón que 
reducían el rendimiento en menos del 15 %, mantenían un alto potencial hídrico y 
fotosíntesis durante el estrés.  
 
El uso de índices que permitan comparar el rendimiento en plantas bien regadas y en 
condición de estrés por déficit hídrico es una metodología que permite identificar variedades 
con tolerancia al déficit hídrico (Papathanasiou et al., 2015; Singh et al., 2016; El-Hashash 
and Agwa, 2018). Los índices han demostrado gran eficacia en la selección de variedades, 
dado que el tamizaje basado en el rendimiento como dato directo puede llevar a errores, ya 
que procesos de aclimatación y no de tolerancia al estrés pueden modificar el potencial de 
rendimiento (Singh et al., 2016). En algodón upland los índices que han mostrado gran 
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eficacia son: el índice de tolerancia al estrés, media geométrica de la productividad y 
productividad media (Singh et al., 2016). 
 
Las variedades modernas de algodón han sido mejoradas en condiciones de riego y el 
principal objetivo del mejoramiento es el aumento del rendimiento, calidad de fibra y 
arquitectura para cosecha mecanizada (Burbano et al., 2017). Estos procesos de selección 
han llevado a una reducción de la variabilidad genética en relación con la tolerancia al estrés 
(Rosenow et al., 1983). 
 
En Colombia los programas de mejoramiento genético se han enfocado en calidad de fibra, 
rendimiento y tolerancia a estrés biótico. Sin embargo, se ha observado que el déficit hídrico 
es un limitante de la productividad y que en la actualidad no se cuentan con variedades 
identificadas como tolerantes.  Para la obtención de estas de una forma rápida y precisa es 
necesario la identificación de características que puedan ser usadas como marcadores de 
selección en procesos de tamizaje de bancos de germoplasma (Levi et al., 2009; Brito et 
al., 2011; Santos et al., 2014). Teniendo en cuenta lo anterior el objetivo de este trabajo fue 
analizar con un enfoque multivariante los efectos y respuestas de cuatro variedades de 
algodón en condiciones de déficit hídrico, para identificar variables con alta asociación a la 
tolerancia al déficit hídrico. De esta manera generar herramientas para la selección 
temprana de variedades, que en un mediano plazo podrán ser entregadas a los agricultores 
de los departamentos del Cesar, La Guajira, norte del Huila y sur del Tolima; zonas donde 
el déficit hídrico es un factor que afecta la productividad del sistema agrícola.  
 
3.2 Metodología 
3.2.1 Selección de variables 
La identificación de variables asociadas a la tolerancia al déficit hídrico se basa en los 
resultados presentados en los dos artículos previamente expuestos (Tabla 1-1 y 2-1). 
Debido al gran número de variables (87), se realizó una selección de 29 variables                      
(Tabla 3-1), teniendo como criterio la significancia del p-valor de los modelos lineales 
generales y mixtos de cada variable. Se tuvo en cuenta las variables que fueran 
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Tabla 3-1. Variables empleadas para la identificación de marcadores asociados con tolerancia al 
déficit hídrico. 
Variable Variable 
Eficiencia fotoquímica potencial de 
PSII (Fv/Fm) 
Contenido de carotenoides a los 6 
DDIE (Carotenoides1) 
Perdida de electrolitos a los 6 DDIE 
(PE1) 
Relación clorofila a:b a los 6 DDIE 
(Chla/Chlb1) 
Perdida de electrolitos a los 12 DDIE 
(PE2) 
Contenido de malondialdehido a los 
12 DDIE (MDA1) 
Peso seco de hojas a los 6 DDIE 
(PSF1) 
Contenido de azúcares totales a los 12 
DDIE (Azúcar2) 
Peso seco de raíz a los 6 DDIE (PSR1) 
Contenido de prolina a los 12 DDIE 
(Prolina2) 
Peso seco de hojas a los 12 DDIE 
(PSF2) 
Contenido de carotenoides a los 12 
DDIE (Carotenoides) 
Peso seco de raíz a los 12 DDIE 
(PSR2) 
Relación clorofila a:b a los 12 DDIE 
(Chla/Chlb2) 
Peso seco de hojas a los 33 DDIE 
(PSF3) 
Relación carbono 12/13 (δ13C) 
Peso seco de raíz a los 33 DDIE 
(PSR3) 
Número de ramas monopodiales 
(R.Monopodiales) 
Relación raíz: parte aérea a los 6 DDIE 
(R/S1) 
Número de cápsulas totales 
(Cápsulas_totales) 
Relación raíz: parte aérea a los 12 
DDIE (R/S2) 
Contenido relativo de agua a los 6 
DDIE (CRA2) 
Relación raíz: parte aérea a los 33 
DDIE (R/S3) 
Relación isotópica 12C/13C (13C) 
Contenido de malondialdehido a los 6 
DDIE (MDA 1) 
Discriminación 13C (D_13C) 
Contenido de azúcares totales a los 6 
DDIE (Azúcar1) 
Peso de cápsula 
Contenido de prolina a los 6 DDIE 
(Prolina1) 
 
Días después de iniciado el estrés: DDIE.  
3.2.2 Índices de tolerancia 
Por variedad se calcularon el índice de tolerancia al estrés (Fernández, 1992), media 
geométrica de la productividad (Rosielle and Hamblin, 1981) y la productividad media 
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Tabla 3-2. Fórmulas para el cálculo de índices de tolerancia.  
Índice Fórmula 
Índice de tolerancia al 
estrés (ITE) 
𝐼𝑇𝐸 =  
(𝑅𝑒𝑛𝑑𝑖𝑚𝑖𝑒𝑛𝑡𝑜 𝐵𝑅 ∗ 𝑅𝑒𝑛𝑑𝑖𝑚𝑖𝑒𝑛𝑡𝑜 𝐷𝐻)
𝑅𝑒𝑛𝑑𝑖𝑚𝑖𝑒𝑛𝑡𝑜 𝐵𝑅2
 
Media geométrica de la 
productividad (MGP) 
𝑀𝐺𝑃 =  √𝑅𝑒𝑛𝑑𝑖𝑚𝑖𝑒𝑛𝑡𝑜 𝐵𝑅 ∗ 𝑅𝑒𝑛𝑑𝑖𝑚𝑖𝑒𝑛𝑡𝑜 𝐷𝐻 
Productividad media 
(PM) 
𝑃𝑀 =  
𝑅𝑒𝑛𝑑𝑖𝑚𝑖𝑒𝑛𝑡𝑜 𝐵𝑅 + 𝑅𝑒𝑛𝑑𝑖𝑚𝑖𝑒𝑛𝑡𝑜 𝐷𝐻
2
 
Plantas bien regadas: BR; Plantas en condiciones de déficit hídrico: DH. 
 
3.2.3  Análisis de datos 
● Índices de tolerancia 
Se realizó un análisis de correlación de Pearson para los índices de tolerancia, con el 
objetivo de establecer la correlación entre estos y seleccionar índices sin autocorrelación. 
Con los índices seleccionados se realizaron análisis de modelos lineales generales y 
mixtos, empleando como efecto fijo la variedad y como aleatorio el bloque. El modelo se 
seleccionó de acuerdo con el criterio de akaike y de información bayesiano (Gómez et al., 
2012). Se realizó prueba de comparación de medias de Di Rienzo, Guzmán y Casanoves 
(DGC). Se usó el software R empleando la plataforma RStudio Inc. versión 3.5.1. 
 
● Análisis de componentes principales 
Para identificar variables que tuvieran una alta asociación con una variedad se empleó esta 
técnica multivariante. Se usaron las 29 variables (Tabla 3-1) y tres índices de tolerancia, 
para un total de 32 variedades. Como criterio de clasificación se usó el factor variedad. El 
número de componentes principales se determinó con el criterio del eigenvalor. Se usó el 
software R empleando la plataforma RStudio Inc. versión 3.5.1. 
 
● Mínimos cuadrados parciales 
Esta técnica se utilizó para identificar variables de importancia (VIP) con respecto a los 
índices de tolerancia (Geladi and Kowalski, 1986; Indahl, 2005). El algoritmo empleado fue 
NIPALS y se usó el software R empleando la plataforma RStudio Inc. versión 3.5.1. 
● Análisis de correlación de Pearson 
Con las VIP y los índices de tolerancia seleccionados, se realizó el cálculo de la correlación 
de Pearson. El análisis se hizo con el software R empleando la plataforma RStudio Inc. 
versión 3.5.1. 
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3.3 Resultados 
3.3.1  Selección de índices de tolerancia 
Se evaluaron tres índices de tolerancia y se calculó el nivel de correlación entre estos.  El 
índice de tolerancia al estrés (ITE) no presentó una correlación significativa con la 
productividad media (PM) y media geométrica de la productividad (MGP) (Fig. 3-1). La PM 
y MGP presentan una correlación significativa y su coeficiente de Pearson es de 0.99         
(Fig.3-1). Teniendo en cuenta lo anterior se seleccionaron los índices ITE y PM para los 
posteriores análisis.  
 
 
Figura 3-1. Correlación de Pearson para tres índices de tolerancia al estrés obtenidos de cuatro 
variedades de algodón evaluadas en condiciones de déficit hídrico en la fase de floración. Índice de 
tolerancia al estrés: ITE; Productividad media: PM; Media geométrica de la productividad: MGP. Las 
X indican un p > 0.05. La barra de color indica el coeficiente de correlación de Pearson. 
 
El ITE presentó diferencias significativas entre variedades (Fig. 3-2A). La variedad 129 
obtuvo un ITE de 1.73, este fue significativamente mayor que el de las demás variedades. 
Las variedades 123, 159 y 168 presentaron un ITE sin diferencias significativas (Fig. 3-2A). 
La PM presentó diferencias significativas entre variedades, donde las variedades 123 y 129 
no presentaron diferencias significativas y su PM fue menor que el de las variedades 159 y 
168 (Fig. 3-2B). 
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Figura 3-2. Índices de tolerancia al estrés por déficit hídrico para cuatro variedades de algodón.          
A. Índice de tolerancia al estrés. B. Productividad media. Los datos mostrados son las medias de 
tres repeticiones con el error estándar indicado por las líneas verticales. Letras diferentes indican 
diferencias significativas a p ≤ 0.05 de acuerdo con la prueba DGC. 
 
3.3.2 Análisis de componentes principales 
Dos componentes principales explicaron el 81.6 % de la variabilidad del conjunto de datos 
(Fig. 3-3). Se observó una asociación de grupos de variables con cada variedad. Para la 
variedad 129 los parámetros más relacionados fueron el ITE, el contenido de prolina a los 
6 y 12 días después de iniciado el estrés (DDIE), el peso seco de hojas a los 33 DDIE, el 
contenido relativo de agua (CRA) a los 6 DDIE y el peso de la cápsula. La variedad 159 
presentó una asociación con la relación raíz/parte aérea (R/S) a los 12 y 33 DDIE, contenido 
de azúcares totales a los 6 DDIE, contenido de carotenoides a los 12 DDIE, la relación 
carbono 12/13 (δ13C) y la discriminación del 13C. La variedad 123 presentó una asociación 
menor con las variables peso seco de la raíz a los 12 DDIE, peso seco de hojas a los 6 
DDIE, número de ramas monopodiales, número de cápsulas y el contenido de MDA a los 6 
y 12 DDIE. En la variedad 168 se observó una asociación con la perdida de electrolitos (PE) 
a los 6 DDIE y contenido de carotenoides a los 6 DDIE (Fig. 3-3). 
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Figura 3-3. Biplot para 32 variables obtenidas de la evaluación de cuatro variedades de algodón 
sometidas a déficit hídrico durante la fase de floración.  
 
3.3.3 Mínimos cuadrados parciales 
Las variables con un coeficiente VIP mayor que 0.8 fueron seleccionadas por tener una alta 
relación con la PM o el ITE (Fig. 3-4). Las variables prolina a los 6 y 12 DDIE, peso de 
cápsula y contenido de carotenoides a los 6 DDIE presentaron un valor VIP mayor de 1.5 
en relación con el ITE (Fig. 3-4A). La variable relación clorofila a/b (Chla/Chlab) a los 12 
DDIE presentó un valor VIP mayor a 1.5 en relación con la PM (Fig. 3-4B). 
 
Figura 3-4. Variables de importancia asociadas a índices de tolerancia. A. índice de tolerancia al 
estrés. B. Productividad media. Línea solida de color negro indica el umbral para selección de 
variable de importancia (VIP). Los * se relacionan con la variable de importancia seleccionada previa 
comparación con el coeficiente del modelo. 
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En el análisis de correlación de Pearson entre las VIP y la PM, se encontraron correlaciones 
positivas y significativas para las variables contenido de azúcares totales a los 6 DDIE, 
Chla/Chlab a los 6 y 12 DDIE (Fig. 3-5). Entre las variables VIP y el ITE, se encontraron 
correlaciones significativas con el contenido de malondialdehido (MDA) y prolina a los 12 
DDIE y el peso de cápsula (Fig. 3-5). 
 
Figura 3-5. Correlación de Pearson entre el índice de tolerancia al estrés (ITE) y la productividad 
media  (PM) y variables de importancia (VIP) obtenidas de cuatro variedades de algodón evaluadas 
en condiciones de déficit hídrico. Las X indican un p > 0.05. La barra de color indica el coeficiente de 
correlación de Pearson. 
 
3.4 Discusión 
La identificación de variedades de algodón con tolerancia al déficit hídrico y la selección de 
caracteres eficaces en procesos de tamizaje en programas de mejoramiento es una 
necesidad imperiosa de la agricultura moderna en un contexto de acceso limitado al agua 
(Brito et al., 2011). En este trabajo se evaluaron cuatro variedades de algodón en 
condiciones bien regadas y de déficit hídrico. Se identificó una variedad tolerante, tres 
variables altamente relacionadas con dicha tolerancia y un índice que permite discriminar 
variedades de algodón de acuerdo con su nivel de tolerancia. También se encontró un 
índice que permitió identificar variedades con alto rendimiento en algodón-fibra en 
condiciones de riego y con déficit hídrico el cual se relacionó con tres variables. 
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Los índices ITE, MGP y PM se han usado con éxito en la identificación de variedades de 
algodón con tolerancia al déficit hídrico, dado que permiten la selección de variedades con 
alto rendimiento en condiciones de riego y con déficit hídrico (Koleva and Dimitrova, 2018). 
Aquí se encontró que los índices MGP y la PM estuvieron altamente correlacionados (0.99) 
(Fig.3-1), resultados semejantes a los reportados por Zangi (2005). Con base en estos 
resultados se seleccionaron los índices ITE y la PM para realizar los demás análisis. 
Mediante el ITE se identificó que la variedad 129 presenta un alto nivel de tolerancia dado 
por el alto rendimiento en condiciones de déficit hídrico, mientras que la PM permitió 
identificar variedades que presentaron un alto potencial de rendimiento en algodón-fibra en 
condiciones de riego y de déficit hídrico. De acuerdo con lo propuesto por Koleva and 
Dimitrova (2018), la variedad 129 es considerada tolerante al déficit hídrico, mientras que 
las variedades 159 y 168 poseen un nivel de tolerancia menor.  
 
 Se han encontrado variedades de algodón con baja reducción del rendimiento en 
condiciones de déficit hídrico, mediante la selección empleando caracteres fisiológicos (Levi 
et al., 2009). Una metodología para encontrar el nivel de tolerancia de una variedad y las 
variables asociadas es mediante el análisis de componentes principales (Singh et al., 2016). 
En este estudio en el componente principal 1 se encontró que la variedad 129 se asoció 
con el ITE, contenido de prolina a los 6 y 12 DDIE, peso seco de hojas a los 33 DDIE y peso 
de cápsula, con una contribución positiva dentro del componente. Para la variedad 123 se 
encontró una relación en el componente principal 2 con el peso seco de la raíz a los 12 
DDIE, peso seco de hojas a los 6 DDIE, número de ramas monopodiales, número de 
cápsulas y el contenido de MDA a los 6 y 12 DDIE (Fig.3-3). Según Singh et al., (2016), las 
variedades y variables relacionadas con tolerancia al déficit hídrico se asocian al 
componente principal 1, mientras que las afines con susceptibilidad se ubican en el 
componente principal 2. De esta manera, la variedad 129 se considera la más tolerante 
debido a la asociación con el ITE, contenido de prolina, peso de cápsula y peso seco foliar. 
Sin embargo, se observó que otras variables como pérdida de electrolitos y contenido de 
azúcares totales tienen una relación con las variedades 129 y 159, siendo 159 una variedad 
con un nivel de tolerancia menor que el observado en 129. Por esta razón, se hizo necesario 
usar una técnica más robusta para definir la asociación de variables con los índices de 
tolerancia.  
 
Mediante el análisis de regresión por mínimos cuadrados parciales es posible identificar 
parámetros altamente relacionados con una variable respuesta (Quevedo et al., 2019).  En 
esta investigación empleando este análisis y el coeficiente de correlación de Pearson, se 
encontró que prolina y MDA estuvieron altamente asociados con el ITE. La acumulación de 
prolina es considerada una característica asociada con tolerancia al déficit hídrico (Sekmen 
et al., 2014). Debido a su función osmoreguladora y protectora (Wang et al., 2016b), y como 
antioxidante no enzimático que detoxifica el radical OH-, disminuyendo de esta forma la 
peroxidación lipídica y por tanto el contenido de MDA (Parida et al., 2007; Signorelli et al., 
2014). Debido a lo anterior, la prolina y MDA podrían ser considerados como marcadores 
de selección para variedades con tolerancia al déficit hídrico, pues se halló una variedad 
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que incrementó su rendimiento en algodón-fibra en un 47.06 % en condiciones de déficit 
hídrico. También se encontró que el índice PM se relacionó con la contenido de azúcares 
totales a los 6 DDIE y la Chla/Chlab a los 6 y 12 DDIE. La Chla/Chlab es un indicador del 
nivel de degradación de clorofila en condiciones de déficit hídrico (Parida et al., 2007) y la 
acumulación de azúcares en hojas está relacionado con osmoregulación (Wang et al., 
2016b). Debido a esto, según Fernández, (1992),  la Chla/Chlab y azúcares totales pueden 
ser empleados para la identificación de variedades con un alto potencial de rendimiento en 
condiciones de riego y déficit hídrico. 
 
A pesar de que las variedades 168 y 159 tienen como parental la variedad tolerante 129 
(Burbano et al., 2017), presentaron un nivel de tolerancia medio. Este comportamiento se 
puede atribuir a que el objetivo de mejoramiento de estas variedades fue precocidad, 
potencial de rendimiento y calidad de fibra (Burbano et al., 2017). Esto pudo llevar a que el 
proceso de mejoramiento se diera en condiciones de irrigación y por tanto llevó a la pérdida 




La variedad Oasis-129 BII RRFlex (129) es la más tolerante entre las cuatro evaluadas, 
debido a características relacionadas con acumulación de prolina en condiciones de estrés 
severo (12 DDIE) y el peso de cápsula. El alto contenido de prolina le permitió a esta 
variedad tener una baja contenido de MDA lo que sugiere un menor daño de las membranas 
por peroxidación lipídica. De otro lado, es posible que el proceso de mejoramiento genético 
realizado hacia rendimiento y calidad en la variedades 159 y 168 redujera el nivel de 
tolerancia del algodón al déficit hídrico. 
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4 Discusión general 
En el cultivo de algodón el déficit hídrico es un limitante de la productividad (Wang et al., 
2016a). El rendimiento de las variedades de algodón en condiciones de déficit hídrico difiere 
de acuerdo con modificaciones fisiológicas inherentes de cada variedad (Patil et al., 2013).  
No se tienen reportes sobre la relación del nivel de tolerancia de variedades de algodón con 
las variables de estado hídrico, intercambio de gases, discriminación del carbono 13 (Δ), 
crecimiento, desarrollo de estructuras reproductivas y las respuestas bioquímicas 
relacionadas con ajuste osmótico y protección antioxidante, en respuesta al déficit hídrico 
moderado y severo. En este estudio se describe el comportamiento fisiológico y bioquímico 
de cuatro variedades de algodón colombiano en respuesta al déficit hídrico. 
 
De acuerdo con los valores de potencial hídrico y según Wang et al., (2016b), en la presente 
investigación entre los 3 y 6 días después de iniciado el estrés (DDIE) las plantas estuvieron 
sometidas a un déficit hídrico moderado y a los 12 DDIE en déficit hídrico severo (Fig. 1-
3A). Acorde con el contenido relativo de agua (CRA) y la escala propuesta por Hsiao and 
Acevedo (1974), las plantas DH a partir de los 6 DDIE presentaron un estrés severo. Sin 
embargo, las variedades 129 y 159 presentaron un mayor CRA a los 6 DDIE, lo que sugiere 
procesos de osmoregulación como los detallados por Parida et al., (2007). Se han descrito 
diferentes iones minerales y compuestos que participan en el ajuste osmótico en algodón 
como el potasio, los azucares, la prolina (Parida et al., 2007; Wang et al.,2016b). Aquí el 
déficit hídrico generó un incremento en el contenido de potasio cuando el déficit hídrico 
pasó de moderado a severo para todas las variedades (Fig. 2-4). Igualmente, por efecto del 
déficit hídrico se observó un incremento del contenido de azúcares totales en todas las 
variedades (Fig. 2-3), siendo la variedad 159 la que presentó una mayor acumulación, esto 
sugiere que la variedad 159 presentó un mayor ajuste osmótico con respecto a las demás 
variedades. El osmolito compatible prolina también presentó un aumento por efecto del 
déficit hídrico y su magnitud varió en función de la variedad y nivel de estrés, de tal forma 
que el incremento fue mayor para la variedad 129 seguida de la 159.  El aumento de 
compuestos osmoreguladores pudo contribuir de manera diferencial al ajuste osmótico en 
todas las variedades en condiciones de déficit hídrico. El aumento en el contenido de prolina 
y azúcares totales puede estar relacionado con el mayor CRA observado en las variedades 
129 y 159 en estrés moderado (Fig. 2-5). No obstante, se ha descrito que el aporte de estos 
compuestos a la osmoregulación en periodos cortos de estrés es del 8 % para azúcares 
totales y 5.8 % para prolina (Wang et al., 2016b). Lo anterior podría estar relacionado con 
el pequeño aumento observado en el CRA en las variedades 129 y 159, el cual no supera 
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Una de las primeras respuestas de las plantas al déficit hídrico es el cierre estomático (Ullah 
et al., 2008; Levi et al., 2009). Como se observó para todas las variedades en el presente 
estudio. Este cierre estomático limitó el intercambio de gases, disminuyendo la tasa de 
fotosíntesis en todas las variedades. Un respuesta que se ha observado en algunas plantas 
es la disminución de la discriminación del 13C (Δ). Aquí se observó una reducción, aunque 
baja de la Δ en las variedades 159 y 129, debido a la limitación estomática de la fotosíntesis. 
 
En algodón se ha observado que la osmoregulación permite mantener una alta tasa de 
fotosíntesis durante el déficit hídrico (Patil et al., 2013; Wang et al., 2016b). En esta 
investigación a pesar de observar diferencias en el contenido de azúcares totales y prolina 
entre variedades, no se presentaron diferencias en la conductancia estomática ni en el 
intercambio de gases (Fig.1-4A-B). Debido a que en déficit hídrico el cierre estomático fue 
marcado en desde el primer DDIE y esto produjo un desbalance en las dos fases de la 
fotosíntesis, generando la formación de especies reactivas de oxígeno (ROS) (Raja et al., 
2017). Los principales blancos son las membranas celulares, macromoléculas, pigmentos 
fotosintéticos y en el cloroplasto el PSII (Parida et al., 2007; Raja et al.,2017). No obstante, 
contrario a lo reportado para en algodón por Parida et al., (2007), en la presente 
investigación el déficit hídrico generó un incrementó en el contenido de clorofilas en todas 
las variedades, debido posiblemente a la disminución del turgor celular y expansión foliar  
(Pettigrew, 2004a; Rolando et al., 2015; Rodríguez et al., 2017). Es probable que haya 
habido un bajo nivel de degradación de clorofilas, debido a que el déficit hídrico redujo la 
relación clorofila a/b (Chla/Chlb) en todas las variedades, sugiriendo una alteración del 
complejo de captura de luz en la membrana tilacoidal (Parida et al., 2007).  
 
Uno de los principales indicativos de la presencia de ROS es el malondialdehido (MDA), 
que es un compuesto intermedio producto de la peroxidación lipídica (Tuteja et al., 2015). 
Las variedades 123 y 168 presentaron el mayor contenido de MDA, esto indica un aumento 
de la peroxidación de membranas, mientras que en las variedades 159 y 129 se observaron 
los menores contenidos. Estos resultados sugieren que las variedades 129 y 159 tienen 
una alta capacidad de detoxificar las ROS y/o cuentan con mecanismos de protección de 
las membranas que evitan la peroxidación lipídica. El bajo contenido de MDA en las 
variedades 159 y 129 puede deberse en parte al aumento del contenido de prolina 
observado en estas variedades (Fig. 2-5) y a su función protectora. En la variedad 159 los 
carotenoides también pudieron contribuir al bajo contenido de MDA (Fig. 2-6) debido a su 
función de protección del PSII mediante la disipación térmica asociada al ciclo de las 
xantofilas (Rodríguez et al., 2017; Khan et al., 2018) y a la detoxificación del O2 singlete 
(Uarrota et al., 2018). Otro blanco de las ROS es el PSII, sin embargo, el déficit hídrico no 
redujo la relación Fv/Fm por debajo de 0.82, lo que sugiere que no se afectó la funcionalidad 
del PSII (Fig.1-7A) y que la limitación de la fotosíntesis fue principalmente estomática. De 
acuerdo con lo planteado por Parida et al., (2007), con base en los mecanismos de 
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protección se puede considerar que la variedad 129 tiene un nivel alto de tolerancia, la 159 
un nivel medio, mientras que las variedades 123 y 168 serían susceptibles al déficit hídrico. 
 
El déficit hídrico debido a limitaciones en el estado hídrico y la fotosíntesis reduce el 
crecimiento de las plantas (Loka and Oosterhuis, 2012). En este estudio, el déficit hídrico 
causó una reducción drástica del índice de área foliar (IAF) (Fig. 1-9). Esto genera una 
disminución de la pérdida de agua del dosel por transpiración (Ruiz et al., 1997) y una 
disminución de la intercepción de radiación (Pettigrew, 2004a). La rápida recuperación 
observada en el IAF indica cierto grado de tolerancia de estas variedades al déficit hídrico, 
debido a que posiblemente restauran de forma rápida la fotosíntesis del dosel (López et al., 
1997).  
 
El déficit hídrico cambia la partición de fotoasimilados. En este estudio, se observó que en 
las variedades 159 y 123 hubo una mayor traslocación hacia la raíz cuando el déficit hídrico 
fue moderado, mientras que las variedades 129 y 168 se presentó cuando el déficit hídrico 
fue severo (Fig. 1-10D). Esta respuesta ampliamente descrita en condiciones de déficit 
hídrico tiene como fin aumentar la captación de agua (Zhao et al. 2010). Después del inicio 
del riego (33 DDIE) la variedad 159 presentó un mecanismo de compensación del 
crecimiento radical, que según Niu et al., (2018), es una característica asociada con 
tolerancia al estrés. 
  
Debido a reducción en la acumulación de fotoasimilados y señalización hormonal mediada 
por ácido abscísico y etileno, el déficit hídrico genera abscisión de estructuras reproductivas 
(ER) (Snider and Oosterhuis, 2015). En esta investigación, el déficit hídrico generó una 
reducción de más del 60 % en la retención relativa de estructuras (RRE). Sin embargo, 
después de la rehidratación se observó una nueva emisión de ER en las zonas distales de 
las ramas simpodiales. Este efecto compensatorio es típico de variedades con crecimiento 
indeterminado (Pettigrew, 2004b). En la variedad 129 la emisión de ER fue baja, pero 
presentó el más alto rendimiento en algodón-fibra, mientras que las variedades 123, 159 y 
168 emitieron una mayor cantidad de ER. El aporte de estas nuevas ER al rendimiento es 
bajo, debido al gasto energético adicional para la formación de la ER; no obstante, pueden 
ayudar a mitigar el efecto negativo del déficit hídrico sobre el rendimiento en algodón-fibra 
(Pettigrew, 2004b; Kuai et al., 2015). A pesar de que el número de cápsulas cosechadas en 
las ramas simpodiales no se afectó por el suministro hídrico, se observaron diferencias en 
el número de cápsulas por planta. Estas diferencias se deben a que las variedades 123,159 
y 168 emitieron ramas monopodiales y cápsulas en estas ramas. Sin embargo, esto no se 
reflejó en el rendimiento de algodón-fibra. El incremento observado en variedades como 
123 en el número de ramas monopodiales y de cápsulas, no reflejó un aumento del 
rendimiento en algodón-fibra. Posiblemente porque representa un alto gasto energético 
para la planta y esto reduce la disponibilidad de carbohidratos para el llenado de cápsulas, 
por tanto, afecta negativamente el rendimiento en algodón-fibra.  
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El mayor efecto del déficit hídrico en plantas cultivadas es la disminución en el rendimiento, 
por lo que su tolerancia se asocia con altos rendimientos en la condición de estrés (Patil et 
al., 2013; Singh et al., 2016). Mediante el uso de índices como el índice de tolerancia al 
estrés (ITE) y productividad media (PM) se pueden identificar variedades de algodón con 
tolerancia al déficit hídrico, por su alto rendimiento tanto en condiciones de riego y como en 
déficit hídrico (Koleva and Dimitrova, 2018). Empleando el ITE se identificó que la variedad 
129 presentó un alto rendimiento en condiciones de déficit hídrico (Fig. 3-2A), mientras que 
la PM permite identificar a las variedades 159 y 168 con un alto potencial de rendimiento 
de algodón-fibra en condiciones de riego y en déficit hídrico (Fig. 3-2B). De acuerdo con la 
interpretación de los índices propuesta por Koleva and Dimitrova (2018), la variedad 129 es 
considerada la más tolerante, mientras que las variedades 159 y 168 presentan un nivel de 
tolerancia más bajo, y la variedad 123 es susceptible dado que presentó un bajo ITE y PM.  
El nivel de tolerancia observado en la variedad 129 se puede atribuir a diversos factores, 
como el presentar una alta Δ, lo que es similar a lo reportado por Levi et al., (2009) y Brito 
et al., (2014). Además, la variedad 129 presentó un CRA significativamente mayor en estrés 
moderado, probablemente debido a procesos de osmoregulación dados por el alto 
contenido de prolina (Parida et al., 2007).  Esto también proporcionó protección de 
estructuras como las membranas y aumentó su capacidad antioxidante. El aumento y 
mantenimiento de la relación R/S en la variedad 129 entre el final del estrés y la 
recuperación, sugiere una conservación del tejido radical después de finalizado el estrés 
aumentando el suministro de agua y nutrientes a la parte aérea (Snider and Oosterhuis, 
2015). Además, la variedad 129 no emitió ramas monopodiales, que suponen un alto gasto 
energético para la planta. El comportamiento observado en la CRA, prolina, MDA, δ13C, Δ, 
R/S y número de ramas monopodiales, puede estar relacionado con el incremento que se 
presentó en el peso de cápsula lo cual fue determinante en el rendimiento de algodón-fibra 
y el alto nivel de tolerancia observado en la variedad 129 (Fig. 3-3). Mediante el análisis 
multivariado por mínimos cuadrados parciales y correlación de Pearson, se identificó que 
las variables que más participaron en la tolerancia de 129 fueron el contenido de MDA y 
prolina en estrés severo y el peso de cápsula.  
 
4.1 Modelo Conceptual 
El déficit hídrico impuesto en la fase de floración causó limitaciones estomáticas de la 
fotosíntesis y no se presentaron diferencias entre las variedades. No se evidenciaron 
limitaciones no estomáticas debido a mecanismos de protección como la acumulación de 
prolina y carotenoides, siendo esta respuesta más marcada en las variedades 129 y 159, 
que a su vez presentaron la menor peroxidación de lípidos cuantificada mediante el 
malondialdehido. También se observó como respuesta el incremento del peso seco de raíz 
durante el estrés en todas las variedades. La variedad 159 presentó una compensación del 
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crecimiento radical al incrementar de forma sustancial el peso de la raíz entre el final del 
estrés y la recuperación. Mientras que la variedad 129 mantuvo estable el peso de la raíz. 
El comportamiento observado en la raíz es un mecanismo de preparación para futuros 
periodos de estrés y de esta forma mantener el suministro hídrico hacia la parte aérea. Las 
limitaciones en la fotosíntesis afectaron el crecimiento y desarrollo de las plantas. 
Generando una alta absición de estructuras reproductivas. Sin embargo, todas las 
variedades generaron un nuevo flujo de estructuras reproductivas y en 123, 159 y 168 la 
emisión de ramas monopodiales como mecanismo de compensación del rendimiento. Sin 
embargo, la emisión de ramas monopodiales se relacionó con un bajo rendimiento.  Con el 
uso de índices de tolerancia se encontró que la variedad más tolerante fue la 129 y estuvo 
altamente relacionada con la protección antioxidante y el peso de cápsula. Mientras que la 
159 y 168 presentan un alto rendimiento en condiciones de buen riego y en déficit hídrico, 
siendo esto relacionado con el contenido de azúcares totales y la relación clorofila a/b. Lo 









Figura 4-1. Modelo resumen del desempeño fisiológico, bioquímico y agronómico, de cuatro 
variedades de algodón sometidos a condiciones de déficit hídrico durante la fase de floración. 
Potencial hídrico: Ψw; Contenido relativo de agua: CRA; Conductancia estomática: gs; Fotosíntesis: 
A; Transpiración: E; Malondialdehido: MDA; Relación clorofila a/b: Chla/Chlab; Discriminación del 
isotopo del carbono 13: Δ; Estructuras reproductivas: ER; Ramas monopodiales: RM; Peso de 
cápsula: P.Cápsula; Peso seco de raíz: PSR; Relación raíz/ parte aérea: R/S; índice de tolerancia al 
estrés: ITE; Productividad media: PM; Humedad volumétrica a capacidad de campo: HVACC; Estrés 
moderado: EM; Estrés severo: ES; Recuperación: RE. Línea truncada indica una afectación 
negativa. Flecha indica una afectación positiva. Líneas de color rojo indican efectos del déficit hídrico 
y líneas de color azul se relacionan con las respuestas al déficit hídrico. Línea discontinua y variables 
con ** indican variables asociadas con la productividad media. Línea punteada y variables con * 
indican variables asociadas con el índice de tolerancia al estrés 
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